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RESUMEN

Pachycereus pringlei (Cactaceae) es una planta autotetraploide y autocompatible del desierto
sonorense que se caracteriza por tener un sistema reproductivo tricico (presencia de machos,
hembras y hermafroditas), cuya distribucion por sexo varia geograficamente.

Se ha planteado que esta variacion se encuentra asociada con la abundancia de un
polinizador nocturno especailizado (et murciélago Leptonycteris curasoae), en esta hipotesis se
propone que como la adecuacion de machos y hembras es mas dependiente del polinizador
nocturno que l1a de los hermafroditas, las poblaciones ftricicas estaran en areas donde la
abundancia del polinizador sea alta, mientras que tas poblaciones ginodioicas (coexistencia de
hembras y hermafroditas) se encontraran en areas de baja abundancia de murciélagos. Segun
los modelos nucleares sobre la evolucidon de la dioecia, las hembras podran establecerse en
una poblacién, si su ventaja reproductiva es al menos dos veces mayor que la de
hermafroditas. Si la hip6tesis del polinizador nocturno es correcta y si se cumple la condicion
para el establecimiento del ginodioicismo, se esperarian dos escenarios: 1) que en pobtaciones
trioicas se presente menor limitacion por polinizadores, tasas de entrecruzamiento altas en
hermafroditas, y mayor ventaja reproductiva (kh) y adecuacion de las hembras con respecto a
hermafroditas; y 2) que en poblaciones ginodioicas se presente mayor limitacion por
polinizadores, menor tasa de entrecruzamiento en hermafroditas, y menor ventaja reproductiva
(kh) y disminucion de la adecuacion de las hembras con respecto a hermafroditas.

En este trabajo se estudiaron, en cuatro poblaciones con frecuencias contrastantes de
sexos, la variacion geografica de la adecuacién y sus componentes (numero de semillas por
fruto, masa de las semillas, proporcién de flores transformadas en frutos y tasas de
entrecruzamiento) en hembras y hermafroditas de Pachycereus pringlei para poner a prueba la
hipétesis de la abundancia del polinizador nocturno y ver si la ventaja reproductiva de las
hembras (kh) de cada poblacion cumple con io planteado por el modelo nuclear de la evolucion
del dioicismo y ginodioicismo formulado por Charlesworth y Charlesworth en 1978.

Los resultados obtenidos no apoyan la hipétesis de la abundancia dei polinizador
nocturno. Se obtuvieron altas tasas de entrecruza (tm =~ 1) en ambos escenarios y los
experimentos de polinizacion manual mostraron evidencia de limitacion por polinizadores en el
escenario (1). Asi mismo, contrario a lo esperado se obtuvo una diminucién de la adecuacion
de fas hembras con respecto a los hermafroditas en el escenario (1) y una aumento en el
escenario (2). La ventaja reproductiva de las hembras (Kh) fue entre 5.19 y 1.34 veces mayor
en todas las poblaciones, por lo que el modelo sobre la evolucién del dicicismo y ginodioicismo
logré explicar la coexistencia de hembras y hermafroditas en tres de ias cuatro poblaciones
trabajadas.



INTRODUCCION

Evolucion de sistemas reproductivos

En plantas con flor la condicién hermafrodita (individuos cuyas flores presentan
estambres y pistilos funcionales) es muy comun (Lloyd, 1975; Charlesworth vy
Charlesworth, 1978; Fieming et al., 1998) y se estima que séio el 10% de las plantas
que producen semillas presentan un sistema reproductivo que involucra dioicismo
(coexistencia de individuos machos y hembras), ginodioicismo (coexistencia de
hembras y hermafroditas) o subdioicismo (presencia de hembras, machos y
hermafroditas) (Fleming et al., 1998).

Aungue diversos estudios sugieren que la dioecia ha evolucionado a partir de
muchos linajes, ha sido dificil identificar las principales fuerzas evolutivas que han
promovido este proceso (Bawa y Beach, 1981; Hoffman, 1992; Sakai et al., 1997).
Distintos estudios empiricos y modelos sobre la evolucién de sistemas reproductivos
proponen que son cuatro componentes de la adecuacion los que juegan un rol critico
para que machos y hembras puedan invadir una poblacién de hermafroditas:
proporcion de flores transformadas en fruto, produccidon de semillas, tasas de
entrecruzamiento y depresiéon por endogamia (Charlesworth y Chralesworth, 1978;
Lloyd, 1975, Fleming et al., 1998; Norman et al., 1997).

Componentes de la adecuacion

En un contexto evolutivo, adecuacion es la tasa de incremento de una caracteristica
genotipica con respecto a la de otros genotipos en una poblacién, la tasa de
crecimiento de un genotipo dependera de la eficiencia de reproduccion de las plantas

con dicha caracteristica y de |la sobrevivencia de su descendencia (Futuyma, 1986).

a) Eficiencia reproductiva de la plantas
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Puede ser medida por la proporcién de flores transformadas en frutos (Fruit set) y la
proporcion de semillas maduras (Seed set).

Un fendmeno muy conocido, es que muchas especies producen frutos maduros
a partir de una pequefa porcion de sus flores (Niesenbaum, 1999; Bertin, 1985; Koptur,
1984; Sthephenson, 1981; Stocklin, 1997; Dudash, 1993, Melser et al., 1997,
Stephenson y Winsor, 1986; Casper 1988, etc.). La baja proporcion de flores
transformadas en frutos resulta de una gran variedad de factores (Koptur, 1984) a partir

de los cuales se han formulado algunas hipotesis para explicarlio:

1. Limitacidén por polinizadores: una baja proporcidn de flores transformadas en
frutos refleja una baja densidad de polinizadorés y/o una baja en el nimero
de sus visitas. Esta hipdtesis supone que si la densidad de polinizadores se
incrementa, entonces la proporcion de flores transformadas se incrementara
al maximo posible de acuerdo con la disponibilidad de recursos (Schemske,
1980, Willson and Schemske, 1980, Howell y Roth, 1981, en Sutherland vy
Delph, 1984).

2. Aborcién selectiva: si el éxito de la polinizacion es alto y hay mas frutos
iniciados de los que pueden alcanzar la madurez por falta de recursos, las
plantas pueden abortar selectivamente aquellos frutos que sean de baja
calidad en términos de numero de Ovulos fertilizados o de la constitucion
genética de las semillas (Stephenson 1981, Sutheriand, 1982, en Sutherland
y Delph, 1984). Esto se basa en que se ha logrado detectar que la aborcion
de algunos frutos estd asociada al nimero’'y composicidon genética de las
semillas en desarrolio (Lee, 1988; Stephenson, 1981).

3. Donacién de polen: los hermafroditas tienen dos caminos para asegurar su
adecuacion: a través de la funcion masculina (donacion de polen) y a través
de su funcién femenina (produccion de frutos y semillas). Las flores que se -
transforman en frutos contribuyen a la adecuacion maéculina y femenina,

mientras que la produccion de un exceso de flores sélo contribuye a la
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adecuacion masculina (Sutherland y Delph, 1984). Si la adecuaciéon ganada

por ia sobreproduccién de flores (adecuacion masculina) es mayor que la
adecuacion perdida por no madurar mas frutos (adecuacién femenina)
entonces la sobreproduccién de flores sera favorecida (Willson y Rathcke,
1974, Willson y Price, 1977, Sutherland, 1982, en Sutherland y Delph, 1984).

Las primeras dos hipétesis proponen que la sobreproduccion de flores incrementa la
adecuacion femenina y es aplicable en hembras y en hermafroditas, mientras que la
tercer hipotesis propone que la sobreproduccion aumenta la adecuacién masculina,
siendo solo aplicable para hermafroditas (Sutherland y Delph, 1984).

Lo que en inglés se conoce como Seed sef, es la proporcion de ovulos que son
fecundados y transformados en semillas maduras (Inouye et al., 1994). Cuando la
cantidad de polen en el estigma limita el nimero de semillas producido por la planta,
hay limitacion por polen (Zimmerman et a}., 1988); cuando no es la falta de polen la que
limita la produccion de semillas, entonces existe limitacidn por otfros recursos
(Zimmerman et al., 1988). Esto ultimo puede deberse a la cantidad de recursos de que
disponga la planta para la maduracién de las semillas (Stephenson, 1981). Por esto, es
importante distinguir entre limitacion por polen y limitacidbn por recursos en la
produccion de semillas y frutos, para lograr una interpretacion evolutiva sobre algunos
aspectos de la biologia reproductiva de las plantas (Bertin, 1985).

Para determinar si la produccién de frutos y semillas se encuentra limitada por el
polen o por otros recursos, se llevan a cabo polinizaciones manuales de flores
experimentales, y al final se contrasta la proporcién que se transformoé en frutos y el
nimero de semillas producidos. por estos con respecto a los controles (flores
polinizadas naturaimente). Si se detecta que la produccion de frutos y semilias de las
flores experimentales es mayor que el de las flores controles, entonces se dice que
existe limitacion por polen (Stephenson, 1981). '

En general, se ha visto que la proporcidon de flores transformadas en frutos
decrece conforme aumenta el nimero de flores polinizadas, asi que una interpretacion
de limitacién por polen debe asumir que la proporcién de flores transformadas en

frutos, por polinizacion manual, es independiente del nimero de polinizaciones
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manuales (Stephenson, 1981), interpretacion que sera adoptada en este trabajo. Un

incremento en la produccion de frutos, con respecto a los controles, seré considerado

como evidencia de que existe limitaciébn por polen.

b) Sobrevivencia de la descendencia

Puede ser afectada por la expresion de la depresion por endogamia, que es una

disminucion en la adecuacion de la progenie derivada de autopolinizacién (Husband y

Schemske, 1996), o bien, derivada del entrecruzamiento de consanguineos, con

respecto a la progenie derivada de la entrecruza de individuos no emparentados
(Eguiarte et al., 1992).

En la actualidad hay dos modelos que intentan explicar las bases genéticas de la

depresion por endogamia:

1.

Dominancia parcial: asume la existencia de individuos que poseen un nimero
de mutaciones letales (0 deletéreas), que son recesivas o parcialmente
recesivas. La depresién por endogamia entonces sera causada por un
incremento en los homocigos recesivos, debido a un incremento en |a
autopolinizacion (Husband y Schemske, 1977; Eguiarte et al., 1992). En este
modelo se espera que en especies autotetraploides (especies que han
sufrido una duplicacion somatica, produciendo cuatro complementos de
cromosomas homélogos; Stansfield, 1992) una muy pequefia porcion de la
descendencia sufriria depresion por endogamia (17-21%), dependiendo del
tipo de segregacion (Husban y Schemske, 1997).

2. Sobredominancia: los heterécigos son superiores a los homocigos en loci
que afectan la adecuacion (Husband y Schemske, 1997), debido a que los
heterocigos presentan dos versiones de los genes y, por lo tanto, tienen un
funcionamiento optimo en ciertas condiciones (Eguiarte et al., 1992). Segun
este modelo, la depresién por endogamia se presenta cuando se pierden las
interacciones alélicas debido a una reduccién de la heterécigosis (Husband y

Schemske, 1997). En este modelo es mas dificil predecir los efectos de la
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depresion por endogamia en autotetraploides, dado que las interacciones

alélicas en poliploides son mayores y de caracter mas complejo (Husband y
Schemske, 1997).

Aunque diversos estudios han demostrado los efectos nocivos que produce la
autopolinizacién en la progenie (baja produccién y peso de semillas, asi como menor
tasa de crecimiento y germinacion de las plantulas; Husband y Schemske, 1996, Carr
y Dudash, 1996), se ha visto que los efectos de la endogamia son menores en
especies que normalmente practican la autopolinizacion (Darwin, 1876 en Eguiarte et
al., 1992; Carr y Dudash, 1996), debido a que una parte de la depresion por endogamia
es producto de la presencia de alelos recesivos deletéreos. Si la autopolinizacion
siguiera, los genes deletéreos con mayor efecto serian eliminados de las poblaciones
por seleccién (Maynard-Smith, 1989).

Debido a que la autopolinizacion aumenta el nimero de homdcigos en una
poblacién y las probabilidades de que se exprese depresion por endogamia (Carr y
Dudash, 1996), resulta importante medir el grado de autopolinizacion que presenta una
poblacion.

En términos generales, la tasa de entrecruzamiento es un parametro que permite
discernir el grado de autopolinizacion y entrecruzamiento que experimenta una
poblacién y se estima haciendo uso de marcadores moleculares, por medio de los
cuales se obtiene la proporcion de la progenie producto de autopolinizacion, con
respecto a la polinizacion cruzada que presenta una poblacién (Eguiarte et al., 1992).
Los valores varian entre 0, para las poblaciones que presentan s6lo autofecundacion, y
1, para las poblaciones que presentan sélo entrecruzamiento (Eguiarte, et al., 1992).

Los niveles de depresion por endogamia pueden cambiar como respuesta a
modificaciones en las tasas de entrecruzamiento, normalmente asociadas con cambios
en la abundancia de -polinizadores, en el tamafo de las poblaciones vegetales, o

debido a la ocurrencia de un evento fundador (Sakai, et al., 1997).




La evolucion del dioicismo

Diversos estudios han identificado que muchas especies diocicas tienen especies
cercanas que son ginodioicas (Meagher, 1988), lo que sugiere que en las
angiospermas el dioicismo ha evolucionado independientemente a partir de un estado
monomorfico ancestral (hermafroditismo o monoicismo), para lo cual se requiere de un
minimo de dos cambios genéticos, uno que dé origen a las hembras (esterilidad
masculina) y otro que dé origen a los machos (esterilidad femenina), generando asi
poblaciones intermedias en las cuales coexisten hermafroditas y machos
(androdioicismo) o hermafroditas y hembras (ginodioicismo). Estudios sobre la
determinacion del sexo en varias especies, tienen resultados que permiten sostener
que dos mutaciones con estos efectos son los que estan involucrados en este proceso
(Westergaard, 1958, en Charlesworth y Charlesworth, 1978). Posteriormente se
requerira de una alteracién que promueva la desaparicion de las plantas monomorficas
para que se establezca una poblacion completamente dioica (Charlesworth vy
Charlesworth, 1978).

Basados en las evidencias anteriores, en 1978, Brian Charlesworth y Deborah
Charleswoth, elaboraron un modelo que evalia las condiciones que permitirian la
evolucidon hacia el diocismo a partir de una condicion hermafrodita ancestral.
Basicamente retoman los modelos de Lloyd (1974, 1975 y 1976) e incluyen la
autopolinizacidn parcial y depresion por endogamia para analizar como estos
parametros estan involucrados en la evolucion del dioicismo (Charlesworth y
Char!esworth, 1978).

En 1877, Darwin dijo que la pérdida de una funcion masculina o femenina
(produccién de polen u Gvulos) permitiria que las plantas reasignaran sus recursos,
gracias a un fenémeno de compensacién, incrementando la produccion de dvulos o de
polen, segun sea el caso (Charlesworth y Charlesworth, 1978). Tanto para Darwin
(1877) como para Charlesworth y Charlesworth (1978), dicha reasignacion es un factor

importante en la evoiucion del dioicismo.




Suposiciones del modelo

1) Se asume una poblacion infinitamente grande, la cual experimenta cierto grado de
autopolinizacion y esta segregando un locus que estara afectando la produccion de
6vulos y de polen. Dicho locus puede ser totaimente dominante o recesivo y tiene’
herencia nuclear.

2) No existe limitacion por polen en la poblacion.

3) La tasa de autofecundacion en hermafroditas y ia diferencia en la produccion de
semillas de la hembras (Kh), con respecto a los hermafroditas, se mantienen

constantes con el incremento de la frecuencia de hembras en las poblaciones.

Este modelo considera que los siguientes parametros afectaran el mantenimiento del
ginodioicismo y androdioicismo:
1.- Ventaja de los machos (Km), medida por la diferencia en ia produccién de
polen, con respecto a los hermafroditas.
2 - Ventaja de las hembras (Kh), medida por la diferencia en la produccion de
semillas, con respecto a los hermafroditas.
3.- Tasas de autofecundacion en hermafroditas (s).

4.- Depresién por endogamia en hermafroditas(d).

Debido a que en este trabajo no se estudia la adecuacién de los machos del modelo en
cuestion, solo se mencionan las condiciones que permitiran la aparicion y

mantenimiento del ginodioicismo.

Ginodioicismo

La dioecia parte de una condicidn totalmente hermafrodita como consecuencia de una

mutacion sencilla, en un sélo gen, que produce esterilidad masculina. La condicion
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necesaria y suficiente para que las hembras (estériles para la funcion masculina) se

establezcan en una poblacién hermafrodita es: 1 + Kh > 2(1-s5).

Suponiendo que las hembras no presentan ninguna ventaja en la produccion de
semillas con respecto a los hermafroditas (Kh=0), el gene mutante podria establecerse
si el producto de la autopolinizacién (s) y la depresién por endogamia (8) es lo
suficientemente grande (>0.5). Si, por el contrario, no hubiera depresion por endogamia
o autopolinizacién, entonces la produccion de semillas de las hembras tendria que ser
por lo menos el doble que la produccién de los hermafroditas para que el gene se
propagara (Kh>1). Asi, mientras mayor sea el producto de la depresion por endogamia
y las tasas de autopolinizacion en los hermafroditas, menor sera la ventaja requerida
por ias hembras (Kh) para que se puedan establecer en una poblacion hermafrodita. La
condicién mas favorable para el establecimiento de la ginodioecia seria de altos niveles
de depresién por endogamia y autopolinizacién, y de un incremento en la produccién
de dvulos en las hermafroditas, gracias al fendémeno de la compensacion propuesto por
Darwin.

La frecuencia de individuos hembras (Zh) en equilibrio en una poblacion
ginodioica sera: Zh = (Kh + 2sd - 1) / 2 (Kh + sd).

De esta formula se concluye que mientras mayor sean la autopolinizacion, la
depresion por endogamia y el grado de compensacion, mayor sera la frecuencia de
hembras en la poblacién. Al menos de que Kh sea muy aita, la frecuencia de hembras
sera menor a 0.5, por lo tanto la frecuencia de hembras no podra superar la frecuencia

de las hermafroditas bajo herencia nuclear.

La importancia de los polinizadores

Las plantas gobiernan sus posibilidades de apareamiento a través de los efectos que
tienen las caracteristicas florales, estructurales y funcionales, sobre la atraccion de los
polinizadores (Harder y Barrett, 1996). Una vez que el polinizador es atraido, las

caracteristicas florales afectan el éxito de la dispersién del polen al determinar la
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cantidad de polen que sera intercambiado entre las estructuras reproductivas de las

flores y el polinizador (/bidem). Una estrecha relacién entre las caracteristicas
estructurales y funcionales de las flores con la atraccién de un tipo especifico de
polinizador, ha dado origen al concepto de “sindrome de polinizacion” (Herrera, 1996).

Dentro de las angiospermas, las cactaceas son un grupo cuyos sindromes de
polinizacién estan muy relacionados con animales (Gibson y Nobel, 1986, en Valiente-
Banuet, 1996). La relacion existente entre las cactaceas y sus polinizadores puede ser
muy especializada. Las flores de las Opuntias atraen especialmente a abejas {(Grant y
Hurd, 1979: en Valiente-Banuet, 1896; Mandujano et al., 1996; Simpson y Neff, 1987);
en los géneros Rathbunia, Wilcoxia, Nopalea y Echinocereus, se presentan flores
rojas, y en algunos casos tubulares, para la atraccién de colibries (Gibson y Nobel,
1986, en Valiente-Banuet et al., 1996, Hoffman, 1892). Sindromes clasicos de
polinizacion por esfingidos {(con un delgado tubo floral, perianto blanco o blanquecino y
muy perfumado que abre de noche) se encuentran en Epiphyllum, Acanthocereus y
Selenicereus (Grant y Grant, 1979, en Valiente-Banuet et al., 1996 ).

Caracteristicas florales asociadas con sindrome de polinizacién por murciélagos,
han sido ampliamente encontradas en cacticeas columnares, las cuales presentan
flores blancas de antesis (apertura de la flor) nocturna, olor dulce y alta produccion de
polen y néctar (altas concentraciones de hexosas) (Valiente- Banuet, 1996; Scogin,
1985; Sahley, 1996). Se reporta que de 70 especies distribuidas principalmente en
México, el 69% tienen antesis nocturna y con caracteristicas florales que corresponden
en forma muy cercana a los de un sindrome quiropterofilico (el 60%; Valiente-Banuet et
al., 1996). Adicionalmente, se ha visto que una parte considerable de estas cactaceas
son especies autoincompatibles (cuando la autofecundacion no produce progenie), por
lo que dependen de la presencia de polinizadores para poderse reproducir (/bidem).

Diversos estudios han visto que la abundancia de murcielagos puede afectar el
desemperfio reproductivo de ias cactaceas columnares, afectando la produccion de
frutos y semillas (Valiente-Banuet et al., 1997a; Valiente-Banuet et al., 1997b; Valiente-
Banuet et al., 1996; Nassar et al., 1996; Nassar et al.,, 1997, McGregor et al., 1961,
1962; Fleming et al., 1996; Fleming et al., 1994; Sahley, 1996).

Un estudio realizado en Venezuela, y varios realizados en el Valle de Tehuacan,




1
Puebla, han permitido ver que uno de los murciélagos mas relacionados con el éxito

reproductivo de cactaceas columnares es Leptonycteris curasoae (Nassar et al., 1997;
Valiente-Banuet et al., 1996; 1997a; 1997b). Trabajos recientes muestran que este
mismo murciélago es el mas importante en la polinizacion de cactaceas columnares del
desierto Sonorense (Flemming et al., 1996, 1998), aunque también se ha visto a la
especie Antrozous pallidus visitando flores de cactus en la regién de Bahia Kino
(Herrera et al., 1993 en Flemming et al., 1996). Fleming y Molina-Freaner han
detectado que el murciélago Choeronycteris mexicana es frecuente en el Este del
estado de Sonora, en la base de la Sierra Madre, y se encontré visitando flores de
Pachycereus pecten-aboriginum en el verano de 1998 (Flemming y Molina-Freaner,
com. pers), aunque , a simple vista, su abundancia parecia ser mucho menor a la de L.
curasoae.

E! murciélago L. curasoae pertenece a la familia Phyllostomidae (con hoja nasal)
y a la subfamilia Glossophaginae Martinez y Villa (Rojas-Martinez et al., 1996); su dieta
se compone principalmente de polen y néctar de flores de antesis nocturna, de distintas
especies de Agaveceae, Cactaceae, Bombacaceae, Convolvuiaceae y Leguminosae
(Fleming et al., 1997, y citas que incluye). Algunos autores la consideran una especie
migratoria (Wilkinson y Fleming, 1996).

Variacion geografica de los sexos

La variacion geografica en el sistema reproductivo ha sido documentada en cierto
namero de especies. Un caso bien estudiado es Wurmbea dioica (Liliaceae), cuyas
poblaciones al Sur de Australia son dimorficas, mientras que las poblaciones al Oeste
de Australia son monomorficas y dimorficas (Barret, 1992; en Fleming et al., 1998).
Otros ejemplos de variacion geografica en el sistema reproductivo son Hebe
strictissima (Scrophulariaceae) en Nueva Zelanda; Phacelia linearis (Hidrophyllaceae) y
Echinocereus coccineus (Cactaceae), en Estados Unidos de Norteameérica (Fleming et
al., 1998).




12

Factores asociados a las variaciones geograficas de los sistemas
reproductivos incluyen las diferencias fisicas del medio ambiente y la disponibilidad de
polinizadores, por ejemplo, en algunas especies de Umbelliferas de Nueva Zelanda las
hembras producen menos frutos y son menos comunes que los hermafroditas en
mayores latitudes y altitudes, aparentemente como respuesta a una reducida
abundancia de polinizadores (Fleming et al., 1998).

La trioecia, definida como la coexistencia de machos, hembras y hermafroditas
en una misma poblacion, es menos comun en la naturaleza que los sistemas
reproductivos dimérficos (Fleming et al., 1998). Ef estudio del trioicismo es de particutar
impotancia porque permite evaluar las condiciones ecologico-genéticas que permiten el
mantenimiento del dimorfismo sexual en plantas (Ross y Gillet, 1983, en Fleming et al,,
1994). E| Carddn (Pachycereus pringlei) es uno de los dos casos de trioecia conocidos
en cactaceas (Fleming et al., 1994). Opuntia robusta (Cactaceae), la cual es polinizada
por abejas, presenta también un sistema trioico que se supone un estado transicional
enla evolu'cién al dioicismo a partir del hermafroditismo (Del Castillo, 1986).

Pachycereus pringlei es una cactacea columar autotetraploide (Murawski et al.,
1994) que presenta poblaciones ginodioicas y trioicas (Fleming et al., 1994), y cuyas
frecuencias sexuales varian entre poblaciones. F. Molina-Freaner (datos no publicados)
caracterizo la distribucién de los sexos en el desierto sonorense, en diez poblaciones
ubicadas a 1o largo de toda su distribucion geografica en Sonora, desde el extremo
norte (sierra El Alamo, al Oeste de Caborca, Turner et al., 1995) hasta el extremo sur
(Empalme, ubicado al sur del puerto de Guaymas). Sus datos muestran que la
proporcién de hermafroditas en las poblaciones aumenta conforme se desciende
latitudinalmente y la proporcion de machos y hembras es mayor, conforme aumenta la
latitud. De tal forma podemos encontrar que al norte de su distribucién en Sonora, las
pobiaciones de P. pringlei son trioicas, mientras que al sur son ginodioicas (Figura 1,
Tabla 1).



Figura 1. Distribucién geografica de la cactacea Pachycereus pringlei a lo largo del
desierto de Sonora, México. Referirse a la Tabla 1 para ver las frecuencias sexuales de

cada una de las poblaciones.
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El caso de pachycereus pringlei

Distintos estudios realizados en la cactacea P. pringlei se han enfocado en 1) estimar la
adecuacion relativa de las distintas clases sexuales para tratar de explicar el
mantenimiento de la trioecia; y 2) explicar la variacion geografica de las frecuencias
sexuales en P. pringlei. Estos puntos se explican a continuacion:

1) Segun los modelos nucleares sobre la evolucién del dioicismo, el androdioicismo o
ginodioicismo sdlo se puede mantener si la adecuacion relativa de los unisexuados es
por lo menos dos veces mayor que la de ios hermafroditas, lo cual puede ser facilitado
si el producto de la autopolinizacién y depresion por endogamia provocan una
disminucidén en la adecuacion de los hermafroditas (Charlesworth y Charlesworth,
1978). En una poblacién de P. pringlei , Fleming et al. (1994) estimé que la adecuacion
relativa de las hembras y machos, con respecto a la de los hermafroditas, fluctda entre
1y 1.8 veces, de forma que los resultados obtenidos no explican el mantenimiento de
la trioecia en esta especie, pues la adecuacién relativa de las clases unisexuales no
duplica la de los hermafroditas, lo que probablemente se deba a que en su estudio no
contemplé la variacién geografica de esos parametros. En otro estudio se detectd que
los hermafroditas presentaron una tasa de entrecruzamiento de 0.301, lo cual indica
que la autopolinizacién es algo frecuente en los hermafroditas de esta especie
(Murawski et al., 1994).

F. Molina-Freaner estudié durante dos afios las adecuaciones relativas de los
tres morfos sexuales en cuatro poblaciones con frecuencias contrastantes de sexos
(datos no publicados). Resultados preliminares sugieren que la adecuacion relativa de
machos y hembras es mayor que la de los hermafroditas (1.83-9.3 para las hembras y
enire 1.1 - 2 para los machos). A diferencia de los datos obtenidos por Fleming, et al.
(1994), estos resultados pueden explicar el mantenimiento de las hembras, pero no la
de los machos en poblaciones hermafroditas, debido a que su adecuacién no alcanza
el limite requerido por el modelo.

Sin embargo, no se ha estudiado fa variacion geografica de las tasas de

entrecruzamiento en los hermafroditas entre poblaciones con distintas frecuencias
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sexuales, ni el posible papel que juega la depresién por endogamia. Con ello se

obtendria un panorama mas completo de la variacion geografica de los componentes

de la adecuacion y su influencia en fa evolucidon y mantenimiento del ginodioicismo.

2) Experimentos de exclusion de polinizadores, realizadas en una poblacién de P.
pringlei, indicaron que el murciélago L. curasoae fue el responsable de que el 89% de
las flores nocturnas se transformaran en frutos, en hembras y hermafroditas (Fleming et
al., 1996). Adicionalmente, el murciélago L. curasoae resultd significativamente mas
eficiente como polinizador que las aves, aunque estas uitimas fueron las responsables
de que el 66% de las flores se transformaran en frutos. En 1990, en la misma
poblacién, experimentos de polinizacién manual en hembras y hermafroditas de P.
pringlei, mostraron evidencia de limitacion por polinizadores en las hembras (las flores
polinizadas manualmente produjeron 2 veces mas frutos que las flores polinizadas
naturalmente, 73% vs 35% respectivamente). En los hermafroditas las polinizaciones
manuales no provocaron un incremento en la produccion de frutos, sin embargo, se
detectd que en total ausencia de polinizadores los hermafroditas son capaces de
transformar el 8% de las flores en frutos (autopolinizacién auténoma), lo que muestra
que la eficiencia reproductiva de las hembras depende mas de la presencia del
polinizador nocturno que los hermafroditas, debido a que estos pueden llevar a cabo
polinizacién auténoma (Fleming et al., 1994).

En el mismo estudio se encontré que en machos y hermafroditas el nimero de
granos de polen producidos por flor es muy similar, aunque los machos producen mas
flores que los hermafroditas, de forma que la produccion total de polen en los machos
es 1.52 veces mayor que la de los hermafroditas por estacion (Fieming et al., 1994).
Estos autores lograron detectar que aun cuando existen diferencias en la masa,
longitud, concentracion de azucares y produccion de néctar entre las flores de
hembras, machos y hermafroditas, el murciélago (L. curasoae) no tiene una preferencia
especial por las flores de las distintas clases sexuales.

Es importante sefalar que el numero poblacional del quiréptero L. curasoae es
inestable y que sus poblaciones naturales aparentemente se han visto reducidas en
Estados Unidos de Norteamérica y México (Cockrum y Petryszyn, 1991; en Fleming et
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al., 1996), a tal grado que en Estados Unidos se encuentra en el estatus de especie

amenazada (Shull, 1988; en Fleming et al., 1996).

Estos descubrimientos sugieren que la variacién en la disponibilidad del
polinizador nocturno (Leptonycteris curasoae) entre poblaciones de P. pringlei, podria
afectar la adecuacion de machos y hembras de una manera mas intensa gue en 10s
hermafroditas, lo que mostraria una correlacién entre la abundancia del polinizador y la

adecuacion de las clases unisexuales (Fleming et al., 1994).

HIPOTESIS DE LA “ABUNDANCIA DEL POLINIZADOR NOCTURNO”

Debido a que la adecuacion de machos y hembras de P. pringlei parece ser mucho
mas dependiente de la disponibilidad de polinizadores que la de los hermafroditas, si se
cumplen las condiciones para que el dimorfismo sexual se fije, los machos y hembras
deberian ser mas frecuentes en aquellas poblaciones donde los polinizadores
nocturnos sean mas abundantes. De la misma forma, los hermafroditas seran mas
frecuentes en aquellas poblaciones donde se presente limitacion por polinizadores,
dada su capacidad de autopolinizacion (Fleming et al., 1994). De esta forma, la
hipotesis predice que P. pringlei tendra un sistema reproductivo trioico en areas de alta
abundancia de polinizadores y que las poblaciones ginodioicas (o hermafroditas)
prevaleceran en areas de baja abundancia de murciélagos (Fleming et al., 1998).

Fleming et al. (1998) pusieron a prueba la prediccion de la hipdtesis de la
“abundancia del polinizador nocturno” en varias poblaciones ginodioicas y trioicas
distribuidas a lo largo de Sonora y Baja California, y encontraron que efectivamente la
mayoria de las poblaciones tridicas se encuentran relativamente cerca de las cuevas
de los murciélagos, dentro de un radio de 50 kilometros, mientras que la mayoria de las
poblaciones ginodioicas se encuentran distribuidas en un radio mayor (Fleming et al.,
1998). También se detectd que la tasa de visita de los polinizadores nocturnos aumenta
con la cercania de los réfugios de L. curasoae a las poblaciones de P. pringlei.

Fleming et al. (1998) también exploraron la posibilidad de que la variacion
\

J
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geografica en la frecuencia de sexos estuviera relacionada con patrones de variacion

genética y fiujo génico entre poblaciones. Los altos valores de Nm (numero de
migrantes por generacion), como una forma indirecta de medir el flujo genético, mostro
que tanto en Sonora (Nm = 4.52) como en Baja California (Nm = 4.17), el flujo genético
entre poblaciones es muy alto. De esta forma, la distribucidn geografica de los sexos de
P.: pringlei actualmente se explica mejor por la hipétesis de la “abundancia del
polinizador nocturno” L. curasoae (Fleming et al.,, 1998). Sin embargo, esta nunca ha
sido puesta a prueba directamente en el campo y la evidencia disponible que la apoya
es realmente circunstancial.

La hipotesis de la “abundancia del polinizador nocturno” tiene varias
implicaciones no explicitas por Fleming y sus colaboradores. Si esta hipotesis es cierta,
la variacion de la disponibilidad de polinizadores tendra distintas consecuencias sobre
la adecuacion de las clases sexuales entre poblaciones. Para someterla a prueba y
detectar cuales de los parametros propuestos por los modelos nucleares estan jugando
un papel relevante en el mantenimiento del ginodioicismo, y si su importancia es la
misma en distintas poblaciones, se estudian la adecuacidon y sus componentes
(proporcion de flores transformadas en frutos, niumero de semillas producidas por fruto
y peso de las semillas) en hembras y hermafroditas y la tasa de entrecruzamiento en
los hermafroditas en cuatro poblaciones de Pachycereus pringlei con frecuencias

contrastantes de sexos.

PREDICCIONES

La hipétesis de la “abundancia de! polinizador nocturno” establece que la alta
frecuencia de unisexuados se encuentra asociada a una mayor disponibilidad de
polinizadores, por ello, se espera que la adecuacion absoluta de las hembras (medida
por el producto de la proporcion de flores transformadas en frutos, numero de semiilas
producidas y total de frutos producidos por polinizaciones manuales y controles)

aumente con respecto a la de hermafroditas en poblaciones con mayor frecuencia de



19
unisexuados. Se espera también que en poblaciones con baja frecuencia de

unisexuados, donde se supone una baja disponibilidad de polinizadores, la produccion
de frutos de las hembras se encuentre limitada por polinizadores y no asi la de
hermafroditas, dada su capacidad de autopolinizacion, asi mismo, se espera que la
tasa de entrecruza de los hermafroditas sea menor conforme disminuya la frecuencia
de unisexuados.

Considerando que en especies autotetraploides el efecto de la depresion por
endogamia es muy baja (ver introduccion) y que se ha detectado que P. pringlei
presenta cierto grado de autopolinizacion, se espera que en los hermafroditas el
producto de la autopolinizacion y depresion por endogamia no sea importante. Por otro
lado, se espera que !a ventaja reproductiva de las hembras cumpla con lo requerido por
el modelo evolutivo del ginodioicismo de Charlesworth y Charlesworth (1978) en las
poblaciones donde la eficiencia reproductiva de las hembras no se encuentre limitada

por polinizadores.

OBJETIVOS

Generales

Someter a prueba la hipotesis de la abundancia del polinizador nocturno, mediante el
estudio de los componentes de la adecuacién en hembras y hermafroditas de
Pachycereus pringlei, en cuatro poblaciones con frecuencias contrastantes de sexos, Yy

tratar de explicar el mantenimiento de la esterilidad masculina en cada una estas.

Particulares

1) Estimar la proporcion de flores transformadas en frutos, para determinar si la
produccién de frutos esta limitada por polinizadores en hembras y hermafroditas, y

estimar si la eficiencia reproductiva de las hembras es mas dependiente del polinizador




20
nocturno y si el nivel de limitacion es el mismo en cuatro poblaciones con frecuencias

contrastantes de sexos.

El conocimiento de este proceso nos dara una idea muy clara del papel que
juega el polinizador en la adecuacion relativa de hembras y hermafroditas y en la
determinacién de la frecuencia de sexos en las distintas poblaciones. Se podria saber,
por una parte, si el murciélago Leptonycteris curasoae esta actuando como un factor de
seleccion sobre las clases sexuales de estas poblaciones y, por otra, si el murciélago
esta cumpliendo eficientemente su funcion como polinizador, es decir, si esta dejando

flores sin polinizar.

2) Estimar la proporcién de flores transformadas en frutos, el nimero y peso promedio
de semillas producidas por fruto en hembras y hemmafroditas, y estimar las tasas
multiloci de entrecruzamiento en hermafroditas, para estimar la adecuacion absoluta y
la ventaja de la fecundidad de las hembras con respecto a la de hermafroditas (kh) y
determinar si estas se ajustan a lo planteado por el modelo evolutivo del ginodioicismo,
para explicar la existencia de la trioecia en cuatro poblaciones con frecuencias
contrastantes de sexos.

El conocimiento de Ié variacion geografica de las tasas de entrecruza nos
permitira conocer si existe alguna relacion entre los niveles de limitacion por

polinizadores y los niveles de autopolinizaciéon en hermafroditas.

MATERIAL Y METODOS

Areas de estudio

Debido a la distribucion geografica de la frecuencia de -sexos en P. pringlei, se
escogieron cuatro poblaciones que consideran todo el espectro de variacion en las
frecuencias de sexos, presentes en el rango de variacion geografica de esta especie
(Figura 1).
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El trabajo de campo se realizdé en cuatro poblaciones donde se determinaron las
frecuencias de sexos a partir de una muestreo de 115 individuos para San Gabriel
(SG), 102 para El Sacrificio (SAC), 96 para San Nicolas (SN) y 97 para El Sahuaral
(SAH) (Molina-Freaner, datos no publicados) (Tabla 1).

La vegetacion de los cuatro sitios de estudio corresponde al matorral xeréfilo
caracteristico de la Costa Central del Golfo. Las especies mas comunes en estas areas
fueron Bursera microphylla, Jatropha spp., Larrea tridentata, Cercidium microphylium y
Olneya tesota. Otras cactaceas de estos sitios fueron Carnegiea gigantea, Stenocereus
thurberi, Stenocereus gummosus, Stenocereus alamosensis, Opuntia bigelovii y
Opuntia fulgida.

Pachycereus pecten-aboriginum y P. pringlei cohabitan en El Sahuaral,
poblacion bastante perturbada debido a que a sus alrededores se encuentra un
basurero y un camino transitado. La poblacién San Nicolas se encuentra a un costado
de la carretera que une a la ciudad de Hermosillo con Bahia Kino, este lugar se esta
menos perturbado, aunque algunos individuos Olneya tesota (Palo fierro) son cortados
por los habitantes, al igual que algunos brazos de P.pringlei. La poblacion €| Sacrificio,
esta ubicada dentro de un rancho con el mismo nombre, muy cerca de la poblacion Seri
de Punta Chueca, y esta muy bien conservada. En San Gabriel ocurre lo mismo, se
encuentra en el interior de un rancho cinegético a pocos kildmetros de la costa.

El trabajo de campo se dividid en tres etapas:

1) Polinizaciones manuales durante el mes de abril.

2) Evaluacion de los efectos de las polinizaciones manuales, a finales de mayo.

3) Colecta de los frutos, en el mes de junio.
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Especie de estudio

Pachycereus pringlei es una cactacea autotetraploide (Murawski et al., 1994), trioica y
cuyas frecuencias sexuales presentan variacién geografica (Fleming et al., 1998;
Molina-Freaner, datos no publicados) (Figura 1) .

El cardén presenta un habito columnar arborescente, candelabriforme, con
ramas gruesas de hasta 15 m de altura y de 11 a 15 costillas en individuos adultos
(Bravo-Hollis, 1978). Se encuentra restringida a! desierto sonorense a lo largo de toda
la peninsula de Baja California (hasta 31.2° N), las islas del golfc y desde el sur del
estado de Sonora (27.6° N) hasta cerca del poblado Pitiquito, aproximadamente a 31°
N (Turner, et al., 18995). Sus poblaciones se encuentran en una franja relativamente
ininterrumpida (Turner et al. ,1995) y préximas a las costas del Pacifico (Bravo-Hollis,
1978; Turner et al., 1995).

Las areolas estan protegidas por un fieliro moreno, generalmente conectadas
por un surco (Bravo- Hollis, 1978); sus espinas varian en nimero, estructura y longitud
(Ibidem). La floracion se da a lo largo de las costillas en los dos metros mas cercanos
al apice. Las areolas florales se caracterizan por no presentar espinas y ser mas
grandes (/bidem).

Los botones florales son verdosos y cubiertos de fieltro color amarillo moreno; el
fruto es seco y globoso, de 5 a 7cm de didmetro, y cubierto con fieltro amarillo moreno;
las semillas son grandes, color negro, de testa delgada y comestibles (/bidem).

La época de floracion va de finales de marzo a principios de Junio, y su pico de
floracién es entre finales de abril y mediados de mayo (Fleming, et al., 1994). Su fior es
de color blanca y abre poco después de que anochece, manteniéndose abierta menos
de 18 horas (Fleming, et al., 1998).
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Limitacion por polen y eficiencia reproductiva

En cada poblacion se eligieron, de manera azarosa, 20 hembras y 20 hermafroditas, a
los que se aplicaron los siguientes tratamientos: 1) Entrecruzamiento, 2} Control y 3)
Autopolinizacion manual de las flores (Unicamente en hermafroditas).

Los tratamientos se realizaron el mes de abril de 1998, en el pico de floracién de
cada una de las poblaciones, para asegurar que hubiera el mayor nimero de flores y
polinizadores y, por lo tanto, tener datos mas reales acerca de la eficiencia reproductiva
del murciélago Lepfonycteris curasoae.

En cada individuo se utilizaron cuatro flores, para cada uno de los tratamientos, y
fueron identificados segun el color de un banderin, colocado préximo a ia areola de la
flor tratada (sin dafarla). Los banderines fueron hechos con alambre de acero y un aro
de plastico.

En San Nicolas los tratamientos se realizaron los dias 1,2, 3 y 4; en El Sacrificic
los dias 20, 21 y 22; en El Sahuaral los dias 24, 25.y 26; y en San Gabriel el 28, 29 y
30 de abril.

1) Entrecruzamiento
Los botones florales fueron marcados y embolsados con malla de tul, antes de que
abrieran (entre las 16:00 y las 18:00 horas). Una vez abiertos (19:30 horas) la malla de
tul se retird para realizar la polinizacién manual con polen de otra planta. La flores no
fueron embolsadas nuevamente.
La eleccién de los donadores de bolen se llevd a cabo de acuerdo a los
siguientes criterios:
- Cada dia, se escogieron como donadores a aquellos individuos machos y
hermafroditas que durante la noche fueran a producir mas de seis flores. Con el
total de donadores seleccionados se realizd un sorteo para escoger a los 20
individuos que durante la noche serian utilizados.
- Cada donador fue utilizado para realizar la polinizacién manual en dos individuos

receptores, hembra o hermafrodita.
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- Para disminuir la probabilidad de endogamia, siempre se evitd que en los dias

subsecuentes se repitiera el donador para un mismo individuo.

De los individuos donadores se tomé un botén floral, poco antes de que abriera, y en su
base se peg6 cinta adhesiva con un nimero que lo identificaba, se guard6 en una bolsa
de plastico para evitar la mezcla de polen entre- donadores. Antes de realizar los
tratamientos de polinizacion, la flor era cortada en cuatro partes con una navaja y uno

de estos cuartos se utilizé como pincel para saturar de polen el estigma del receptor.

2) Contro!

Los botones florales fueron unicamente marcados.

3) Autopolinizacion (Geitonogamica)

Los botones florales fueron marcados y embolsados con malla de tul antes de que
abrieran (entre las 16:00 y las 18:00 horas) para evitar la entrada de polen de algun
coespecifico. Una vez abiertas (19:30 horas), la malla de tul fue retirada y se realizd ia
polinizacién manual, con polen fresco de una flor de la misma planta. Terminado este
proceso se volvié a colocar la malia de tul y no fue retirada hasta el dia siguiente
(cuando la flor tratada se encontraba cerrada).

En algunas ocasiones la produccion de flores era insuficiente para utilizar alguna
como donadora, en-estos casos el estigma de la flor fue manipulado para que entrara
en contacto con las anteras, con polen fresco de la misma flor.

Se procurd realizar los tratamientos de autopolinizacion y entrecruzamiento en
flores que estuvieran relativamente lejanas entre si, para evitar que al autopolinizar el
polen contaminara a! entrecruzamiento. Con la misma finalidad, primero se realizaron
los tratamientos de entrecruzamiento, para dejar saturado el estigma de esta flor y
disminuir asi la probabilidad de que granos de polen del mismo individuo entraran en
contacto con el estig ma.

A finales del mes de mayo se regreso a cada una de las poblaciones y se
registrd la proporcion de flores transformadas en frutos para cada uno de los

tratamientos en hembras y hermafroditas. En San Nicolas y E! Sacrificio los datos se
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tomaron el 23 de mayo, mientras que en El Sahuaral el dia 25 y en San Gabriel el 26

de mayo.

Para cada morfo sexua! (hembras y hermafroditas de cada poblacion) se calculd
el promedio del cociente de flores transformadas en frutos (#flores polinizadas
transformadas en frutof#flores polinizadas) para cada tratamiento realizado
(autopolinizacion, entrecruzamiento y control) y-se calculé el error estandar.

Se considera que las hembras tienen una mejor eficiencia reproductiva si el
incremento en la proporcion de flores transformadas en frutos, en los tratamientos de
estas, es significativamente mayor al de los hermafroditas. Por otro lado, una
produccién significativamente menor en los controles de ambos sexos, contrastados

con los de entrecruza, podria ser evidencia de limitacién por polinizadores.

Namero de semillas por fruto (Seed set)

Aproximadamente dos meses después de la realizacion de los tratamientos de
polinizacién (durante el mes de junio), se colectaron, en la medida de lo posible, dos
frutos maduros por individuo de cada uno de los tratamientos realizados en hembras y
hermafroditas, con los cuales se cuantificd el numero de semillas producidas por fruto
para cada clase sexual y tratamiento.

En San Nicolas se colectaron el dia 12 de junio, en El Sacrificio el dia 25, en San
Gabriel el 27 y en E| Sahuaral el 30 de junio. Se decidié colectar los frutos que alun no
presentaban dehiscencia, para evitar un sesgo en el conteo de semillas debido al
consumo por dispersores o por depredacion. Una vez colectados, se hizo un pequeno
corte en el fruto para constatar qué la semilla estuviera madura (negra y brillante, F.
Molina com. pers.). Los frutos fueron embolsados y marcados para identificar la
poblacion, el sexo y el individuo.

Fueron pocos casos en los que las flores control no produjeron frutos, en estos
casos se colectaron frutos que tuvieran el mismo grado de madurez que los tratados,
para asegurar que fueran frutos polinizados aproximadamente en las mismas fechas en

que se realizaron los experimentos, evitando asi sesgos en los resultados debidos a la
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variacion temporal del polinizador natural.

Para facilitar la extraccién de las semillas, la pulpa de los frutos se expuso al sol
durante un lapso de 10 horas a temperatura ambiente (la cual varié entre 35 y 50° C)
para que la pulpa se secara, hubo casos en que fue necesario exponerlos otras diez
horas. Para evitar la pérdida de semillas por aves, los frutos estuvieron protegidos
dentro de un gallinero cubierto con malla-sombra negra, para disminuir la intensidad
luminica, y en el suelo se aplicd un pegamento para evitar la entrada de hormigas y
ratones.

Una vez extraidas las semillas, para evitar el crecimiento de hongos, fueron
lavadas con agua corriente y se dejaron secar para posteriormente almacenarlas en
bolsas de papel marcadas con la poblacion, el sexo, el nimero del individuo, el
tratamiento y una letra identificando al fruto. Las bolsas se mantuvieron a temperatura
ambiente y en un lugar seco. Hubo pocos casos en que las semillas estuvieron
inmaduras, presentaban un color café claro, tamafo pequefic y planas, y fueron
excluidas de los corrimientos electroforéticos.

£n una balanza analitica (Mettler AE2000) se pes6 una muestra aleatoria de cien
semillas por cada fruto y luego se peso el total de semillas del fruto. Con estos dos
datos (peso de cien semillas y peso del total de semillas) se obtuvo por regla de tres el
numero total de semillas por fruto y el peso promedio por semilla, por fruto, de cada

tratamiento, en cada poblacién.

Adecuacion absoluta y relativa de las clases sexuales

En cada poblacién se estimé la adecuacion absoluta de los tratamientos de polinizacion
manual y controles, en cada una de las clases sexuales, para estudiar el efecto de la
poblacion, el sexo y el tratamiento, mediante andlisis de varianza, con la siguiente
férmula:

Adecuacion absoluta = # de semillas por fruto x peso de las semillas

por fruto x # frutos producidos por ias flores polinizadas manualmente
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Con la misma formula se estimo la adecuacion absoluta para ser evailuada en

el modelo de Charlesworth y Charlesworth (1978), pero en este caso se utilizé el total
de frutos producidos por las plantas. La adecuacion relativa (Wr) entre clases sexuales
para cada poblacion, fue obtenida mediante el cociente:
Adecuacion relativa = Adecuacién absoluta hembras
/ Adecuacion absoluta hermafroditas
Esta relacion se estimd a partir de los tratamientos controles, reportando la

adecuacion absoluta y relativa de las hembras en condiciones naturales.

Depresion por endogamia

Se estimo la magnitud de la depresion por endogamia sobre la adecuacion absoluta y
cada uno de los componentes de la adecuacion (# de semillas por fruto, peso de las
semillas por fruto y # de frutos producidos), mediante la férmula sugerida por Lande y
Schemske (1985) (Nufiez-Farfan et al., 1996):
& =1-(ws/ @o)
Donde ws es el promedio de la adecuacion de las autopolinizaciones y @o el

promedio de la adecuacion de las entrecruzas. Por medio de la prueba de Tukey
(HSD), se estimo si las medias de los valores son significativamente distintos de cero
(P < 0.05).

Corrimientos electroforéticos

Durante los tratamientos de polinizacidn se tomaron botones florales de las veinte
hermafroditas tratadas. De cada boton se obtuvieron dos rodajas de la zona basal
(zona que por su vivo color verde parecia presentar mayor éctividad enzimatica) con
cuchillo o con navaja. Las rodajas fueron envueltas en papel aluminio marcado con la

poblacion y el numero del individuo hermafrodita y guardadas en una bolsa de plastico
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(cilindrica y delgada) sellada con cinta adhesiva. Esta bolsa fue metida en una media

que se introdujo en un contenedor de nitrogeno liquido para después ser almacenados
en el laboratorio, en un ultracongelador (-80° C). Las muestras de tejido de algunas
especies de la tribu Pachycereae se oxidan muy facilmente, puediendo afectar la
actividad enzimatica, por lo cual las muestras deben ser conservadas lo mas pronto
posible en nitrogeno liquido y posteriormente en un uitracongelador (Molina-Freaner,
com. pers.).

De cada hermafroditas se seleccionaron dos frutos, producto de la polinizacon
abierta (control), de los cuales se tomo azarosamente una muestra de treinta semillas
en total; se remojaron en agua corriente durante veinticuatro horas, en vasos de
precipitado, para estimular su germinacién. Después de este tiempo, las semillas se
pasaron a cajas de Petri con agar al 10% y se mantuvieron en una camara de
crecimiento a una temperatura de 25° C y en un ciclo de 12 horas en luz y 12 horas en
obscuridad. El agar al 10% asegura que haya la humedad necesaria para que se lleve
a buen fin la germinacién. Las plantulas fueron monitoreadas constantemente hasta
que los cotiledones estuvieron libres de la testa (un lapso de cinco dias desde el
remojo). En algunos casos fue necesario quitar la testa con pinzas, pues de no hacerlo
uno de los cotiledones pudo resultar dafado.

Las extracciones del tejido adulto y de las plantulas, se realizaron en pequenos
morteros de porcelana, que fueron puestos sobre bolsas de gel congelado para
disminuir la degradacion enzimatica y mantener el tejido fresco. Con la ayuda de tubos
de ensaye (de punta redonda) se maceré el tejido germinado; el tejido adulto se sujetd
con pinzas mientras se réalizaba el macerado, de lo contrario los mucilagos evitan que
se lleve a buen termino la extraccion (R. Clark, com. pers). Antes del macerado se
agregaron tres gotas del buffer de extraccion de Mitton et al. (1979), hecho a base de
polivinilpirrolidol (PVP), para una muestra de 1 cm por 0.5 cm de tejido materno. Para
las plantulas se obtuvo mejor resolucion con dos gotas y media sin importar su edad.

Una vez maceradas las muestras de tejido, se remojaron trozos de papel filtro
("Wicks") de 0.5 cm por 0.8 cm en la extraccion, y posteriormente se guardaron en
tubos "eppendorf’, ennumerados del uno al diez, que fueron colocados en pequenas

bolsas de plastico indicando el numero de la madre y la poblacion a la cual
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pertenecian, para después ser almacenados en un ultracongelador a —-80° C. En total

se obtuvo una muestra de 20 hermafroditas y 200 plantulas (10 por madre) para cada
una de las poblaciones.

Los geles se prepararon con almidon hidrolizado de papa, a una concentracion
del 12%, y con sacarosa al 5%, para dar mayor consistencia al gei. Hubo casos en que
se obtuvo mejor resolucién con 3% de sacarosa.

Con el tejido de las hermafroditas y las semillas germinadas de los frutos
controles de las mismas, se afind la metodologia para estimar las tasas de
entrecruzamiento mediante analisis isoenzimaticos en geles de almidén, siguiendo el
mismo protocolo que Murawski et al. (1994) para el sistema 7 de Soltis. (1983)
(Apéndice A). Se obtuvo buena resolucion en las enzimas PGl (Fosfoglucoisomerasa),
MDH (Malato deshidrogenasa) y G6PDH (Glucosa-6 Fosfato deshidrogenasa), tanto en
madres como hijos, para el sistema 7. Este sistema fue sometido a una corriente
eléctrica de 300 Volts y un amperaje que varié entre 60 y 70 amp, ya que la fuente de
poder era autoajustable. El sistema se mantuvo entre 18 y 21 Wats (Volts *
Ampers/1000 = Wats).

El sistema se dejo correr 5 horas dentro de un refrigerador a 5° C y sobre el gel
se colocaron bolsas de gel congelado (0° C) que se cambiaban cada dos horas para
evitar un sobrecalentamiento del sistema y la posible desnaturalizacién de las enzimas.
A veces fue necesario dejar correr el sistema otra hora mas para permitir que los alelos
de la MDH se separaran mejor.

Inicialmente se obtuvo buena resolucién para la ACPH (fosfatasa acida), pero
esta enzima parece perder actividad cuando los "Wicks" pasan mas de dos dias
almacenados en el ultracongelador, por lo que no se incluyo.

En total se analizé el genotipo de veinte hermafroditas y diez plantulas
descendientes de cada una para cada poblacidn, es decir, un total de doscientas

plantulas por poblacién.



Lectura de geles y tasas de entrecruzamiento

Antes de estimar las tasas de entrecruzamiento se realizaron corrimientos
electroforéticos en la progenie de dos madres de genotipo conocido, para determinar la
herencia de la enzima G6PDH. Este paso fue necesario debido a que el modelo para
estimar las tasas de entrecruzamiento asume que las aloenzimas presentan herencia
tetrasomica (segregacion azarosa de cromosomas en especies autotetraploides; Grant,
1975) sin que sufran una doble reduccion. Murawski et al. (1994) mostraron que PGl y
MDH tienen herencia tetrasomica, sin embargo, se desconoce si G6PDH tiene el
mismo tipo de herencia. Se escogieron semillas provenientes de frutos que fueron
producto de flores autopolinizadas de hermafroditas con genotipo heterdcigo
balanceado (presencia de alelos distintos en igual combinacion, i.e, aabb; Sahley,
1996); de esta forma el genotipo de 44 hijos, producto de la autopolinizacion (por
madre), fue comparado con las frecuencias esperadas mediante una prueba de X?.

Las proporciones observadas se compararon con dos modelos genéticos
diferentes de herencia tetrasémica: herencia tetrasdmica sin doble reduccion
(segregacion azarosa de cromosomas homoélogos) y herencia tetrasémica con doble
reduccidén (segregaciéon azarosa de cromatidas; Husband y Schemske, 1997). Estos
dos modelos corresponden a los patrones de herencia cuando hay cuatro cromosomas
homdlogos. Los resultados observados se ajustan a una herencia tetrasémica, aunque
no fue posible comparar ambos modelos. Una muestra mas grande nos habria
permitido diferenciar si es cromosdmica o si es una herencia azarosa de cromatidas
(Apéndice B).

Las tasas de entrecruzamiento fueron estimadas por poblacién, utilizando el
programa MLTET elaborado por Ritland (1.991), con el modelo de apareamiento mixto.
Este modelo asume que los genotipos de la progenie son producto de autopolinizacion
o bien de un entrecruzamiento azaroso, que el sistema de apareamiento es el mismo
entre las madres y que los alelos presentan una herencia tetrasomica sin doble
reduccién (Hushand y Schemske, 1997). Las tasas de entrecruzamiento fueron
estimadas usando un total de tres loci en las madres y su progenie: PGl, MDH y

G6PDH. En total se identifico el genotipo para estos tres marcadores en 20 madres y
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10 hijos por madre por poblacion.

En el programa MLTET (Ritland, 1991) los datos deben estructurarse por familia.
Debido a que los tetraploides tienen cuatro copias del gen en cada locus, a cada alelo
se le asigné un namero, partiendo del dos, en caso de que apareciera un alelo nuevo
que seria asignado con el numero uno. La primera columna denotaba el genotipo
materno para los loci antes mencionados, las siguientes diez columnas
correspondieron al arreglo genotipico de la progenie de dicha madre (figura 2).

Este programa usa un algoritmo de maxima verosimilitud para encontrar los
estimadores y la X 2, para comprobar que los datos se ajustan al modelo (Ritland,1990).

Los errores estandar fueron calculados realizando 1000 "Bootstrap" y 25
iteraciones. El método del "Bootstrap” implica el continuo sorteo de los arreglos de la
progenie, recomputacion de las estimaciones y someter a examen la distribucion de las

estimaciones (Ritland, 1990).

Figura 2. Representacion grafica de un gel de almidén. Los numeros del primer
renglon representan el genotipo materno y los subsecuentes el de la progenie. Los
numeros a la derecha del cuadro representan |os alelos.

23 2333 2224 1133 1234 2223 1124 1223 1444 2234

o S

Se reportan las tasas de entrecruzamiento para un locus (ts) y multilocus (tm).

Analisis estadistico

Para cumplir con los supuestos de normalidad, las variables de respuesta {proporcién
de flores transformadas en fruto, numero de semillas por fruto y peso promedio de las
semillas) se transformaron con el método Box-Cox, el cual estima la mejor

transformacion para que los residuales de las variables se ajusten a una distribucion
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normal. Los residuales de los tratamientos fueron analizados por separado y la

normalidad se corroboré de acuerdo a la prueba de Shapiro-Wilk o Prueba de W.

Para el peso de las semilias, la Prueba de Box-Cox recomendd no transformar
los datos, asi, el tratamiento de entrecruzamiento se ajusté a una distribucién normal
(P>W) mientras que el tratamiento control no. Es posible que esto se deba al nimero
de datos faltantes para este tratamiento. Por otra parte tambien son los datos con peso
muy bajo, los que provocaron que la variable no se ajustara a una distribuciéon normal.

Para el numero de semillas por fruto tenemos el mismo caso que con el peso: la
prueba de Box-Cox recomendd no transformar los datos. Al analizar los residuales
resultd que el tratamiento entrecruzamiento si se ajusta a una distribucion normal
(P>W), no asi el tratamiento control (P<W).

En la variable proporcion de flores transformadas en frutos, se rechaza la
normalidad en ambos tratamientos (P<W), este rechazo no es tan grave, pues los
residuales no se alejan mucho de las curvas de confianza. Para este caso Box Cox

transformo los datos de la siguiente forma:

(Frutos/flores+.1 e0.4) -1
= Lamda

0.6895749

Los datos obtenidos se analizan de acuerdo con un disefic de parcelas divididas. Este
disefio es utilizado para estudiar dos o mas factores (Sokal y Rohlf, 1969) y el principio
que lo subyace es que hay veces en que algun factor requiere unidades experimentales
(u.e.) muy grandes, debido a su propia naturaleza. En estos casos, si se quiere estudiar
conjuntamente otro o mas factores, se pueden subdividir las u.e grandes en u.e. mas
pequefias, dando como resultado una estratificacion de las unidades experimentales,
gracias a la cual se puede obtener informacién de los tratamientos en los distintos
niveles (Méndez, 1977) .

En este caso, la unidad experimental grande es la planta (con 20 repeticiones
por cada sexo en cada poblacion, que fueron tomadas aleatoriamente), siendo esta la
principal unidad experimental; y cada planta esta ciasificada en dos sexos (hembras y

hermafroditas) y en cuatro poblaciones. La unidad experimental mas pequefia fue la flor
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que recibio el tratamiento. Asi, en este disefio tenemos tres factores fijos (Poblacion,
Sexo y Tratamiento} y uno aleatorio (planta).

Una ventaja es que con el disefio de parcela dividida (Split-Plot) se obtiene una
mayor precision en la comparacidon de u.e pequenas (flores que recibieron el
tratamiento, en nuestro caso) y una menor precision al comparar las unidades
experimentales mayores (piantas, en nuestro caso). Esto se debe a que en u.e
pequefias se tiene un mayor nimero de observaciones y el error hacia el interior de las
u.e pequefias es menor que el que existe entre u.e grandes (Méndez, 1977; Sokal y
Rohif, 1969), lo cual resulta ventajoso para nuestros objetivos.

La evaluacion del efecto de las fuentes de variacion (Poblacion, Sexo, Planta y
Tratamiento) sobre las variables de respuesta (Proporcién de flores transformadas en
frutos, Nimero de semillas por fruto y Peso promedio por semilla), se dividié en dos
partes, uno para hembras y hermafroditas, las cuales comparten los tratamientos de
entrecruzamiento y control, y otro para evaluar si existia depresion por endogamia
(autopolinizacion vs. entrecruzamiento) en hermafroditas, estudiando el efecto de las
fuentes de variacion sobre las variables de resbuesta. El tratamiento de
autopolinizacion no existe en las hembras, por lo tanto, se tiene que evaluar de forma
separada.

El disefio experimental para hembras y hermafroditas quedé como un diseno
factorial de 4 x 2 x 2 (cuatro poblaciones x dos sexos x dos tratamientos —
entrecruzamiento y control—), mientras que el de los hermafroditas fue de 4 x 2 (cuatro
poblaciones x dos tratamientos —autopolinizaciéon y entrecruzamiento—), ambos
disefios con un arreglo de parcelas divididas.

Con el siguiente modelo se realizé un andlisis de varianza para evaluar el efecto
de las fuentes de variacion sobre la adecuacién absoluta y sobre cada uno de los
componentes de la adecuacidbn por separado para los tratamientos de

entrecruzamiento y control de hembras y hermafroditas:




Fuentes de Variacion

Poblacion

Sexo

Planta [Poblacion, Sexo] (Random)
Tratamiento

Tratamiento*Poblacién
Tratamiento*Sexo

Tratamiento*Sexo*Paoblacion

El modelo para los datos queda de la siguiente manera:
Xiks = p+ Ai+ Bj+ Ci + Ds[Ai, Bil + CiAi + CxkBj+ CrAiBj + eiks

En donde A, Bj, Ck representan el efecto de la poblaciéon (=1,2,3,4), el sexo (hembras y
hermafroditas; /=1, 2) y el tratamiento (entrecruza y control; k= 1,2), respectivamente.
CrAia CrkAiBj representan las interacciones o el efecto de los tratamientos en los niveles
iy k, Ds[Ai, Bj corresponde a la anidacién de las plantas en sexo y poblacion (este es
considerado el error entre plantas) y eiks es el error entre las flores o unidades chicas.
En el caso de las hermafroditas se evalud el efecto de las fuentes de variacion
sobre cada una de las variables de respuesta (sin considerar la adecuacion absoluta),

para los tratamientos de autopolinizacion, entrecruzamiento y control:

Fuentes de Varacion

Poblacion
Planta [Poblacidn} (Random)
Tratamiento

Tratamiento*Poblacion

El modelo es el siguiente:
Xiks = u+ Ai + Ck + Ds [Ai ] + CrAi + eiks
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En ambos modelos el factor Planta se encuentra anidado, esto se debe a que la planta,
dentro de este disefio experimental, es Ia Gnica unidad de tratamiento que es propia a
una poblacién y a un sexo. El efecto aleatorio en el paréntesis se debe a que esta
unidad experimental fue escogida al azar.

Se utiliza la prueba de t del programa JMP 3.0.1 (SAS Institute, 1995) para ver si
las medias de la proporcion de flores transformadas en frutos, el peso y el numero de
las semillas por fruto, son significativamente distintas, dentro y entre sexos, asi como
entre tratamientos hacia el interior de cada sexo. Ademas se usaron pruebas

ortogonales (F) para contrastar mas de dos unidades experimentales.

RESULTADOS

Hembras y Hermafroditas

Adecuacion

El modelo utilizado para el analisis de varianza de hembras y hermafroditas explica el
59.92% de la variacion de la adecuaciéon (Apéndice B).

En términos generales, la adecuacion de las hembras fue significativamente
mayor a la de los hermafroditas (Tabla 2; F = 5.419, P = 0.0211), y aunque dicha
diferencia se mantiene constante en todas las poblaciones (Poblacion x Sexo, F =
0.6548, P = 0.5811), no en todas la diferencia es significativa (Figura 3). Este
comportamiento se debe principalmente a que las hembras presentaron en general una
mayor proporcion de flores transformadas en frutos y semillas mas pesadas en todas

las poblaciones (ver seccion flores transformadas en frutos y peso de las semillas).



Tabla 2. Adecuacion de las clases sexuales de la Cactacea P. pringlei

Sexo Adecuacion Err Std
Hembras 0.240678 0.0191
Hermafroditas 0.159558 0.0241

Existe una gran variacion en la adecuacion de las plantas, dependiendo de la
poblacion y el sexo al que pertenezcan (Planta [Poblacién, Sexo] F = 3.1699, P =
0.0000; Apéndice B).

El efecto de los tratamientos de polinizacion sobre la adecuacion varia
significativamente entre poblaciones (Tratamiento x Poblacion, F =4.4299, P = 0.0060).
Las pruebas de t mostraron que dicha variacion se debe a que en San Gabriel los
tratamientos de entrecruza tienen, significativamente, mayor adecuacion que los
controles (Entrecruza = 0.2558, Control = 0.1433; t= 2.8382, P = 0.0056), lo que se
debe al bajo cociente de frutos/flores que presentaron los controles de ambos sexos en
esta poblacion.

El efecto de los tratamientos tiene una gran variacion, dentro y entre sexos, en
las distintas poblaciones (Tratamiento x Sexo x Poblacién, F = 8.0696, P = 0.0000,
Apéndice B). Hacia el interior de los sexos se detectdé que en las hembras de El
Sahuaral, la adecuacion de los tratamientos de entrecruza es significativamente menor
a la de los controles (t = 4.154, P = 0.0000), mientras que en San Nicolas la adecuacion
de las entrecruzas es significativamente mayor a la de los controles (t = 2.92271, P =
0.0043).

En los hermafroditas sélo se detectaron diferencias significativas en |la poblacion
San Gabriel, en donde los tratamientos de entrecruza tuvieron significativamente mayor
adecuacion que los controles (t = 2.9115, 0.0045). Diferencias en la adecuacion entre
sexos, se detectaron para las poblaciones El Sahuaral y San Nicolas, en ambos casos
la adecuacion de las hembras fue significativamente mayor a la de los hermafroditas;
para la primera poblacion la diferencia se dio sdlo entre los controles (Hembras =
0.3396 + 0.0293, Hermafroditas = 0.04394 + 0.0309; t = 6.935, P = 0.0000), mientras
que en San Nicolas la diferencia fue en los tratamientos de entrecruza (Hembras
0.2762 +0.0333, Hermafroditas= 0.2234 +0.0478; t = 3.1, P = 0.0026) (Figura 3;
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Apéndice C).

Mediante pruebas de F se pudo detectar que en condiciones naturales
(controles) las hembras de El Sahuara!l presentan una adecuacién significativamente
mayor a la de las hembras de San Nicolas, El Sacrificio y San Gabriel (F = 19.0836, P =
0.0000), mientras que entre las otras poblaciones no se detectaron diferencias
significativas. En condiciones naturales, se detectd que la adecuacion por la via
femenina de los hermafroditas de la poblacion El Sahuaral fue significativamente menor
a la de los hermafroditas de las poblaciones San Nicolas y El Sacrificio (F = 10.6036, P
= (0.0015); mientras que entre las hermafroditas de las otras poblaciones no se
detectaron diferencias estadisticamente significativas.

Basicamente, toda la variacion de la adecuacion entre sexos y al interior de
estos, se debio a las variaciones encontradas en la proporcion de flores transformadas

en frutos y en el peso de las semillas.

Componentes de la adecuacidn

Proporcién de flores transformadas en frutos (Fruit set)

El modelo utilizado para el analisis de varianza de hembras y hermafroditas explica el
70.87% de la variacién de la proporcion de flores transformadas en frutos (Apéndice B).

La proporcion de flores transformadas en frutos, varia significativamente entre
las poblaciones (F= 3.9080, P= 0.0101, Apéndice B). Las pruebas de F mostraron que
las plantas de El Sahuaral presentaron menor proporcion de flores transformadas en
frutos (F = 11.5050, P = 0.0008; Tabla 3), esto se debe a la baja proporcion de
frutos/flores que tuvieron los controles de los hermafroditas, ya que las hembras de
esta poblacion, en condiciones naturales, presentaron una proporcion de frutos/flores
muy similar al de las otras poblaciones, mientras que las proporciones de las otras
poblaciones estuvieron alrededor del 50%, sin que las pruebas de F mostraran

diferencias significativas entre ellas (Figura 4).
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Tabla 3. Cuadro comparativo del promedio y error estandar de la eficiencia reproductiva
(frutos/flores), niimero de semillas por fruto y peso de las semillas por poblacion, considerando
los tratamientos de polinizacién cruzada y control tanto de hembras como de hermafroditas,
para la cactacea P. pringlei. Et tamafic de la muestra esta entre paréntesis.

Poblaciones Frutos/Flores | Error No. Semillas Error Peso semillas (g) Error

estandar estandar estandar
El Sahuaral 0.3186 (320) a | 0.03640 [1411.81 (58) a| 50.2690 | 0.005886 (58)a | 0.00013
San Nicolas 0.5018 (320} b | 0.04059 {1160.38 (64) b} 55.0010 | 0.005097 (64) b | 0.00016
El Sacrificio 0.5216 (320) b | 0.03970 |[1185.54 (63) b| 48.3000 | 0.004944 (63) b | 0.00014
San Gabriel 0.5083 (320) b | 0.04244 |1099.46 (65) b| 53.3350 | 0.004678 (65) b | 0.00015

Promedios con letras iguales no difieren entre si (P > 0.05), dentro de cada una de las variables
explicativas. Promedios con letras diferentes, difieren entre si (P< 0.001), dentro de cada una de las
variables explicativas. La significancia fue obtenida mediante pruebas de F.

El sexo es otra fuente de variacion (F= 34.1723, P = 0.0000, Apéndice B). En general,
la proporcién de flores transformadas en frutos de las hembras fue casi dos veces
mayor que la de los hermafroditas (Tabla 4). Este comportamiento no cambia a lo largo

de las poblaciones (Poblacion x sexo, F = 0.5359, P=0.6584, Apéndice B; Figura 2).

Tabla 4. Promedio y error estandar de la eficiencia reproductiva (frutos/flores), niumero de
semillas y peso de las semillas entre hembras y hermafroditas, considerando sélo los
tratamientos de polinizacion cruzada y control, para la cactacea P. pringlei. El tamafio de la
muestra esta entre paréntesis.

Sexo Frutos/Flores Error No. Semillas Error Peso semillas (g) |Error
estandar estandar esta

ndar

Hembras 0.5923 (640)a [ 0.02563 | 117151 (141)a 45.815 0.00535 (141)a |0.00
009

Hermafroditas | 0.3329(640) b | 0.02822 | 1257.98 (109) a 316575 0.004851 (109) b [0.00
012

Promedios con letras iguales no difieren entre si (P >0.05), dentro de cada una de las variables
explicativas. Promedios con letras diferentes difieren entre si (P< 0.0007), dentro de cada una de las
variables explicativas. La significancia fue obtenida mediante pruebas de t.

La respuesta a los tratamientos de polinizacion varia significativamente entre los
individuos de distintas poblaciones y sexos (Planta [Poblacion,Sexo], F = 4.6062, P =
0.0000, Apéndice B).

A nivel global, no se detectaron diferencias significativas entre los tratamientos
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de entrecruzamiento versus control (Tratamiento, = 0.0307, P = 0.8612, Apéndice

B, Tabla 5), aunque si se detectaron diferencias significativas entre tratamientos dentro
de la mitad de las poblaciones (Tratamiento x Poblacién, £ = 3.8620, P = 0.0094,
Apéndice B). Las pruebas de t mostraron que las diferencias fueron significativas en
las poblaciones Ei Sahuaral (t = 2.079, P=0.0393) y San Gabriel (t = 2.2246, P=
0.0276).

Tabla 5. Promedio y error estandar de la eficiencia reproductiva (frutos/flores), nimero de
semillas y peso de las semillas entre los tratamientos polinizacion cruzada de hembras y
hermafroditas vs controles de hembras y hermafroditas, tomande en cuenta todas las
poblaciones de la cactacea P. pringlei. El tamario de la muestra esta entre paréntesis.

Tratamiento Frutos/Flores Error No. Semillas Error | Peso semillas {g)| Esror
estandar estandar estandar

Entrecruzamiento [0.4637 (640) a | 0.02948 | 124582 (105) a| 36.877 }0.005081 (105)a} 0.0001
Control | 0.4615(640) a | 0.02822 | 1182.70 (145)a| 37.757 | 0.005170 (145) a | 0.00011

Promedios con letras iguales no difieren entre si (P >0.05) dentro de cada una de las variables
explicativas. La significancia fue obtenida mediante pruebas de t.

La interaccion Tratamiento x Sexc no fue significativa (F = 1.56173, P = 0.2199,
Apéndice B), indicando que d.entro de los sexos no se detectaron diferencias
significativas entre los tratamientos de entrecruza y control (hembras: t= -0.995, P=
0.3214, Hermafroditas: t= 0.7472, P= 0.4561).

La interaccion Tratamiento x Poblacién x Sexo resulté significativa (F = 3.5825, P
= 0.0153, Apéndice B) e indica que hay diferencias entre tratamientos dentro de los
sexos, en al menos una poblacién. En los hermafroditas, en ninguna de las poblaciones
se detectaron diferencias significativas en la proporcion de flores transformadas en
frutos entre los tratamientos de entrecruza y control, lo que indica que en ninguna de
las poblaciones los hermafroditas experimentaron limitaciéon por polinizadores. Solo en
las hembras de San Gabriel se detectd que la proporcion de flores transformadas en
frutos de los controles (56.45 + 0.07723) fue significativamente menor que la proporcion
alcanzada por las entrecruzas ( 72.75 £ 0.06771; { = 2.4301, P = 0.0163), lo que indica
que en esta poblacion las hembras experimentaron limitacion por polinizadores (Figura

4) . Por otro lado, las pruebas de t mostraron que en las hembras de El Sahuaral los
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tratamientos de entrecruza (32.45 + 0.06568) presentan significativamente menor

numero de flores transformadas en frutos que los controles (57.50 £ 0.07716; t = 3.729,
P = 0.0003; Figura 4).

En todas las poblaciones la proporcién de flores transformadas en frutos de los
tratamientos de entrecruza y control de las hembras es significativamente mayor que la
de los respectivos tratamientos en los hermafroditas (figura 4). En El Sahuaral la
diferencia en las entrecruzas es 1.52 veces, mientras que en los controles es 3.53
veces; en San Nicolas son 2 y 1.93; en El Sacrificio 1.35 y 1.42, en San Gabriel 1.74 y
1.73 veces mas, respectivamente. Estos datos muestran que la eficiencia reproductiva
de las hembras, en condiciones naturales (diferencias encontradas entre los controles),
es mayor que la de los hermafroditas y que la diferencia en la produccion de frutos

puede ser mayor si la carga de polen en el estigma de las hembras aumenta (Figura 4).

Numero de Semillas por Fruto

El modelo aplicado para hembras y hermafroditas explicéd un 71.32% de la variacién en
el numero de semillas maduras por fruto (Apéndice B).

La poblacion fue una importante fuente de variacién para esta variabie de
respuesta (F = 4.8198, P= 0.0031, Apendice B).

Si bien, fue la poblacién El Sahuaral la que menor proporcion de flores
transformadas en frutos presentd, fue esta misma la que mayor nimero de semillas
produjo, siendo esta diferencia, significativa con respecto a las otras poblaciones (F =
11.9946, P= 0.00086).

Las pruebas de F mostraron que no existen diferencias significativas en el
namero de semillas producidas por fruto entre las otras tres poblaciones. Sin embargo,
la.poblacion que en promedio present6 el menor niamero de semillas por fruto fue San
Gabrie[ (Tabla 3), lo cual puede estar asociado a diferencias poblacionales en el
numero de dvulos producidos, o bien a la limitacién por polinizadores que se detecto en

las hembras de esta poblacion (Figura 5).
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Adecuacion estandarizada

Figura 3. Promedio y error estandar de la adecuacion® segtn sexo y tratamiento

en cuatro poblaciones P. pringlei. (Diferencias significativas entre tratamientos del mismo
sexo se muestran con letras iguales.Diferencias entre sexos, para los mismos tratamientcs, se

muestran con asterisco). La significancia fue obtenida mediante pruebas de t (Apéndice C).

*Adecuacion = numero de frutos de la muestra x promedio de semillas por fruto x peso promedio

de semillas.

E= Entrecruzamiento; C= Control
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Figura 4. Proporcion de flores transformadas en frutos €rutos / Flores x 100) y
error estandar segun sexo y tratamiento en cuatro poblaciones deP. pringlei.
(Diferencias significativas entre tratamientos del mismo sexo se muestran con letras iguales.
Diferencias entre sexos, para los mismos tratamientos, se muestran con astensco).

La significancia fue obtenida mediante pruebas de t (Apéndice C).
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Existe una gran variacién en el numero de semillas producidas por

planta, dependiendo de la poblacion y el sexo al que pertenezca (F = 4.7730, P=
0.0000, Apéndice B).

Ninguna de las otras variables explicativas del modelo fueron significativas
(P > 0.05) como fuentes de variacion del numero de semillas producidas, lo que
significa que, a nivel global, no existen diferencias en el niumero de semillas
producidas por fruto entre tratamientos dentro y entre sexos en ninguna de las

poblaciones aqui trabajadas (Apéndice B; Tabla 4; Tabla 5; Figura 5).

Peso de semillas

El modelo utilizado para esta variable de respuesta explica el 67.36% de la
varianza en el peso promedio por semilla (Apéndice B).

Nuevamente la poblaciéon es una fuente importante de la variacion en el
peso promedio por semilla (Poblacién, F = 8.9991, P=0.0000, Apéndice B). La
poblacién El Sahuaral tuvo un peso promedio por semilla significativamente mayor
al de las otras tres poblaciones (Figura 6; Tabla 3). Las pruebas de F mostraron
que esta variable de respuesta no varia significativamente entre San Nicolas, EI
Sacrificio y San Gabriel.

Aungue no hay evidencia estadistica, parece haber una tendencia a que el
peso promedio por semilla vaya disminuyendo latitudinalmente: El Sahuaral, la
poblacion mas al sur, es la poblacion que presenta mayor peso por semilla,
mientras que San Gabriel, la poblacidon mas al norte, presenta el menor peso por
semilla (Tabla 3).

El peso promedio de las semillas de las hembras fue significativamente
mayor que el de los hermafroditas (Sexo, F=12.1209, P=0.0006, Apendice B;
Tabla 4), siendo este fendmeno consistente en todas las poblaciones
(Poblacion*Sexo F= 0.3792, P=0.7682, Apéndice B; Figura 6).

Hay una importante variacion en el peso promedio por semilla entre plantas
de distintos sexos y poblaciones (Planta [Poblacion,Sexo], F= 3.5826, P=0.0000,
Apendice B).
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Se detectaron diferencias significativas en el efecto de los tratamientos

sobre e! peso de las semillas dependiendo de la poblacion (Tratamiento
*Poblacion, F = 4.5176, P= 0.0052, Apéndice B). Esta significancia se debe
basicamente a que en San Gabriel las pruebas de t mostraron que el peso
promedio de las semillas producto del entrecruzamiento es significativamente
menor que el peso promedio de las semillas de los controles (=-4.041, P=0.0001).
Dentro de las otras tres poblaciones no se detectaron diferencias significativas en
el peso de las semillas debido al tratamiento.

La interaccidbn Tratamiento*Poblacion*Sexo resultdé no significativa (F =
0.0507, P=0.9848, Apéndice B), quiere decir que a nivel global no hay diferencias
significativas entre tratamientos hacia el interior de los sexos a lo largo de las
poblaciones. Y que en todas las poblaciones, siguen siendo las hembras las que

producen semillas mas pesadas (Figura 6; Apéndice C).
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Ndmero de semillas por fruto

Figura 5. Numero promedio de semillas por fruto y error estandar entre sexos
y tratamientos en cuatro poblaciones de P. pringlei. (No se justificaron comparaciones
estadisticas enfre sexos y tratamientos pues la interaccién Tratamiento x Sexo x Poblacion

no fue significativa como variable explicativa. Remitirse a Apéndice B).

A= Autopolinizacidon; E= Entrecruza; C= Control

1800
1600 + l; El Sahuaral
1400 L s

1200
1000 -
800 -
600 |
400 -
200

0
1800
1600 -
1400 A
1200 - LT
1000 4

800
600 -
400
200 A

San Nicolas

0
1800
1600 £1 Sacrificio

1400 - T
1200 - —_ — T|

1000 -
800 -
600
400
200 -

0

1800
1600 - San Gabriel
1400 4
1200 ~5
1000 4
80O S
600 -
400 4
200 4

0

E C A E C
ras Hermafroditas




46
Depresion por endogamia

Proporcion de flores transformadas en frutos (Fruit set)

Para esta variable de respuesta el modelo explica el 41.12% de la varianza
(Apéndice B). A nivel general, la poblacion no resultd ser una fuente importante
de variacién para esta variable de respuesta (Poblacién, £=1.3344, P=0.2695,
Apéndice B; Tabla 6).

Tabla 6. Cuadro comparativo del promedio y error estandar de la eficiencia reproductiva
(frutos/flores), niUmero de semillas y peso de las semillas por poblacién, considerando los tres

tratamientos de polinizacion de hermafroditas para la cactacea P. pringlei. El tamaiio de la
muestra esta entre paréntesis.

Pobiaciones Frutos/Flores Error No. Semillas Error Peso semillas Error
estandar estandar {gr estandar
El Sahuaral 0.1750 (240) 0.04122 1546.31 (30) 107.2 0.005535 (30) | 0.00023
San Nicolas 0.3125 (240) 0.05784 1083.21 (38) 111.89 0.004898 (36) | 0.00032
El Sacrificio 0.3447(240) 0.056477 1223 (35) 73.65 0.004660 (35) | 0.00017
San Gabriel 0.2760 (240) 0.06142 1095.5 (33) 7777 0.004466 (33) | 0.00014

Las pruebas de F mostraron que no hay diferencias significativas entre
poblaciones (P> 0.05).

Los tratamientos fueron una fuente importante de variacién en la proporcion
de flores transformadas en frutos (Tratamiento, F= 10.6442, P=0.0017; Apéndice
B). El tratamiento de autopolinizacién presentd significativamente menor
proporcion de flores transformadas en frutos que el de entrecruzamiento (Tabla 7),
comportamiento que se mantiene constante a lo largo de todas las poblaciones
(Tratamiento*Pobiacion F=0.6929, P=0.5592, Apéndice B) lo cual puedé ser un

indicio de que existe depresion por endogamia a este nivel (Figura 4, Apéndice C).




Figura 6. Peso promedio de las semillas (g) y error estandar segun sexo y tratamiento
para cuatroc poblaciones de P. pringlei (No se justificaron comparaciones estadisticas entre sexos
y tratamientos pues la interaccién Tratamiento x Sexo x Poblacién no fue significativa como variable
explicativa. Remilirse a Apéndice B).

A= Autopolinizacion; E= Entrecruza; C= Control
0.007

0.006 - = - El Sahuaral
T
0.005 A T

0.004 -

0.003 S
0.002 -

0.001 4

0.000
0.007

0.006 - T San Nicolas
0.005

0.004 |
0.003
0.002 -

0.001 -

0.000
0.007
0.006 - El Sacrificio

0.005 —T-ﬁ
Lﬁl

0.004 4

0.003 -
0.002 4
0.001 1

0.000
0.007

0.006 -

Gabrietl
0.005 _ . ol LT San Gabrie

0.004
0.003 4
0.002 -
0.001

0.000

E C A EC
Hembras Hermafroditas




48
Tabla 7. Promedio y error estandar de la eficiencia reproductiva (frutos / fiores),
numero de semillas y peso de las semillas, para los tratamientos de polinizacion de hermafroditas
tomando en cuenta todas las poblacicnes de la cactacea P. pringlei. El tamafio de la muestra esta
entre paréntesis.

Tratamiento Frutos/Flores Error Numero de Error Peso semillas | Error
estandar Semillas estandar {gr) estandar
Autopolinizacion |-0.2056 (320)a | 0.03802 1120.44 (25) 82.19 0.004647 (25) 0.0002

Entrecruzamiento | 0.3485 (320) b | 0.03802 | 1273.51 (41) 64.19 0.004980 (41) | 0.00016

Letras distintas muestran diferencias significativas entre tratamientos; F= 10.6442, P = 0.0017

Entre los individuos hermafroditas hay una importante variacién en la
proporcion de flores transformadas en frutos dentro de las poblaciones (Planta
[Poblacion], F= 2.2667, P=0.0002, Apéndice B).

Numero de semillas por fruto

Para esta variable de respuesta el modelo explica el 71.89% de la varianza
(Apéndice B).

Dentro del analisis de varianza soio se detectaron diferencias significativas
entre plantas hermafroditas segun la poblacion (Planta [Poblacién], F = 3.7174, P=
0.0040, Apéndice B). Mientras que, a nivel global, no se detectaron diferencias
significativas entre poblaciones, tratamientos y la interaccion entre estas fuenfes
de variacién (Poblacion, F= 2.6571, P= 0.0585; Tratamiento F = 0.0874,
P=0.9164,. Tratamiento x Poblacion, F=0.8314, P= 0.5507, Apéndice B Tabla 6,
Tabla 7; Apéndice C). En base a esto, se puede decir que los hermafroditas de
estas poblaciones no estan experimentando depresion por endogamia a este nivel,
en ninguna de las poblaciones (Figura 4).

Peso promedio por semilla

Para esta variable de respuesta el modelo propuesto explicd el 79.31% de la
variacion (Apéndice B).
Eil analisis de varianza (Apéndice B) no detecto diferencias significativas

entre poblaciones, tratamientos y la interacciéon entre estas fuentes de variacion
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(Poblacion, F= 2.7690, P=0.0518, Tabla 6; Tratamiento, F= 0.0629, P= 0.8054,

Tabla 7; Tratamiento x Poblacién, F= 1.0375, P= 0.4044, Figura 6; Apéndice C). E!
que no haya diferencias significativas entre autopolinizacién y entrecruza, a lo
largo de las poblaciones, indica que de haber depresion por endogamia esta no se
esta expresando en esta etapa del ciclo de vida en ninguna de las poblaciones.

La fuente de variacidon mas importante para esta variable de respuesta es la
planta, dependiendo de la poblacidn a la que pertenezca (Planta [Poblacion],
F=5.1361, P=0.0006; Apendice B}.

Tasas de entrecruzamiento

Las 20 plantas hermafroditas que fueron expuestas en cada poblacion a los
tratamientos de polinizacion, fueron utilizadas para estimar las tasas de
entrecruzamiento y verificar si efectivamente las tasas de entrecruza son menores
en aquéllas poblaciones donde es menor la frecuencia de unisexuados.

Las tasas de entrecruzamiento fueron estimadas con tres loci: 1) GBPDH, 2)
MDH y 3) PGI. Para MDH y PGI, la heterocigocidad presente en estos loci fue
considerable y se logrd detectar hasta cuatro alelos diferentes para cada una de
estas enzimas. En El Sahuaral, el nimero de alelos para G6PDH lleg a ser de
cinco, mientras que para las otras tres poblaciones el numero de alelos
correspondientes para este locus fue de tres. Las tasas de entrecruzamiento
multilocus (fm) y unilocus (ts) fueron para todas las poblaciones practicamente
igual a uno (Tabla 8). Esto quiere decir que toda la progenie examinada fue
producto de entrecruzamiento, por lo que se espera que en la progenie haya un
alto nimero de individuos heterécigos.

Para San Nicolas, El Sacrificio y San Gabriel tm y ts son mayores que uno,
debido a errores de muestreo. Tedricamente estos datos tienen que ser
considerados iguales a uno, debido a que para maximizar la funcion de
probabilidad, el programa usa una opcion de iteracion llamada Newton-Raphson,
la cual se caracteriza por ser rapida y dar estimaciones de! entrecruzamiento en

ocasiones mayores que uno (estadisticamente vélidas segun Ritland, 1990).
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Por lo tanto, para el afio en que se llevé a cabo este estudio, se puede

decir que la eficiencia del polinizador es lo suficientemente alta para que toda la
progenie sea producto de entrecruzamiento. En consecuencia, para el periodo que
se realizd este experimento, es poco probable que, en condiciones naturales, (a
progenie de los hermafroditas experimente depresion por endogamia. Sin
embargo, no podemos descartar que pueda presentarse autopolinizacién en anos
en los que la abundancia del murciélago sea muy baja y con esto la expresion de

depresion por endogamia en algunos de los componentes de la adecuacion.

Tabla 8. Estimaciones de las tasas de entrecruzamiento multilocus (tm) y de un locus (ts) de
hermafroditas de las cuatro poblaciones de Pachycereus pringlei. Los errores estandar estan dados
en los paréntesis y estan basados en 1 000 bootstraps. Loc1 = G6PDH, Loc2 = MDH, Loc3 = PGI. El
remuestreo de los Bootstrap esta hecho entre las familias, a excepcion de San Gabriel, donde debido
al bajo nimero de familias el remuestreo se realizé dentro de estas, segun lo recomendado por
Ritland (1990).

Tasas de
Numero de | NoOmero de Numero de | Total de alelos | _entrecruzamiento
Poblacion familias descendencia Locus alelos muestreados tm ts
El Sahuaral -720 200
. 0.979 0.997
9 5 213 {0.438) (.239)
2 3 215
3 3 218
San Nicolas 19 | 190
1.269 1.193
1 3 206 - (.349) (.309)
2 4 204
3 4 200
El Sacrificio 20 | 200
1.309 1.283
1 3 191 (.226) (.220)
2 4 219
3 4 213
San Gabriel 15 | 150
1.330 1.358
1 3 154 (0.211) (.104)
2 3 162
3 3 157




DISCUSION

La hipotesis que se pone a prueba en este estudio es de la "abundancia del
polinizador nocturno” formulada por Fleming et al. (1998). Esta plantea que la
variacion geografica de las frecuencias sexuales de P. pringlei refleja la variacion
geografica de la abundancia de su principal polinizador nocturno: el murciélago
Leptonycteris curasoae. Establece que en poblaciones con una alta abundancia de
polinizadores, machos y hembras podran coexistir con hermafroditas, mientras
que en poblaciones con una baja abundancia de murciélagos, los machos no
podran competir exitosamente con los hermafroditas por la fertilizacion de los
6vulos de hembras y hermafroditas.

Nuestra hipotesis de trabajo predice que la produccion de frutos de las
hembras deberia estar menos limitada por polinizadores y que las tasas de
entrecruza en hermafroditas deberian ser mayores en poblaciones tridicas que en
poblaciones ginodioicas, y que la produccion de frutos de hermafroditas no se
encuentre limitada por polinizadores dada su capacidad de autofecundacion. Asi
mismo, la adecuacion absoluta y relativa de las hembras deberia ser mayor, con
respecto a la de hermafroditas, en poblaciones trioicas que en poblaciones
ginodioicas, debido a una mayor presencia de polinizadores.

Basado en la adecuacion relativa de las hembras, la eficiencia reproductiva
de las clases sexuales y las tasas de entrecruzamiento, los resultados obtenidos
en este trabajo no apoyan la hipdtesis del polinizador nocturno. La adecuacion
absoluta de las hembras no sigue el patron esperado por la hipétesis de trabajo,
incluso la mayor adecuacion absoluta se obtuvo en ia Gnica poblacion ginodioica:
El Sahuaral, en la cual se esperaba lo contrario (Figura 3).

Los tratamientos de polinizacion mostraron que solo las hembras de la
poblacion San Gabriel experimentaron limitaciéon por polinizadores, poblacion en la
que se encuentra la mayor frecuencia de unisexuados y en donde, segtn la
hipotesis de la "abundancia del polinizador nocturno”, se esperaba una mayor
abundancia del murciélago. Los hermafroditas de esta poblacion no presentaron
limitacién por polinizadores (Figura 4). Por otro lado, se esperaba que la tasa de
entrecruza de los hermafroditas fuera aumentando conforme se incrementara la

proporcidn de unisexuados, sin embargo, en todas las poblaciones las tasas de
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entrecruzamiento fueron iguai a uno, lo que no concuerda con la hipdtesis de la

abundancia del polinizador nocturno (Tabla 8).

Por lo expuesto, se puede decir que efectivamente la eficiencia reproductiva
de las hembras es mas dependiente de la abundancia del polinizador nocturno.
Sin embargo la hipotesis del polinizador nocturno no explica los resultados

encontrados en este trabajo, los cuales indican que son otros factores los que

deben estar afectando la variacidn geografica de sexos en P. pringlei.

Tabla 9. Promedios y error estandar de los componentes de la adecuacion, adecuacion absoluta y
elativa por poblacién y sexo. Frec. Sex = Frecuencias sexuales; Polen/Estigma = Namero de Granos de polen depositados

vor estigma; tm =Tasa mullilocus de entrecruzamiento; ¢s = Tasa unilocus de entrecruzamiento. * Adeuacion absoluta = #semillas
« Peso semillas x Frutos totales

El Sahuaral San Nicolds El Sacrificio San Gabriel
Hermafrodita Hermafrodita
Hembras Hermafroditas| Hembras Hermafroditas Hembras s Hembras s
atitud y Longitud 27° 58.45'N; 110° 50.49°0 28° 40.78'N; 111" 48.37'0 29° 05.74'N; 112° 08.04'Q | 29° 23.13'N; 112° 13.17°0
rec. Sex.(%) 12.37 75.25 28.12 43.75 40.19 26,47 40.87 10.43
rutos / Flores (%) 57577 16.25 £4.89 63 + 5.84 32.5+8.33 6531667 ]45.75+£8.93 | 56.45+£7.72 |32.4516.96
104805+ 124271 & 1313 992.71 ¢
tSemillas /Fruto 1370 £ 856 | 1446 £109.47 91.9 129.74 102555+ 75 | +£106.32 1059.58 + 82 136.5
Peso semillas (mg) 61.20+1.8 53.32+20 53.91+£2.6 45,67+ 3.7 5367+24 |4496+26 | 5211428 | 4698+43
- 16914.8 £
Polen / Estigma 19652 £+ 1421.9 1040 5273.8+616.4 2099.9 £ 515.9
1.309 ¢ 1.330 £
{tm) 0.979 £ 0.439 1.239 £0.349 0.226 0.211
1.283 + 1.358
(ts) 0.997 +0.239 1.193 £0.309 0.220 0.104
Bdecuacion
bsoluta* 2,633,404 408,873.465 |3,557 542.842| 747,987.149 |1,030,643.907 1439,109.872| 884,040.441 164,932.81
Pdecuacidn relativa 6.19 4.75 2.34 5.35

Diferencias entre poblaciones

Este trabajo muestra que en P. pringlei, la proporcion de flores transformadas en
frutos, el nimero de semillas y el peso de estas, varia significativamente entre
poblaciones, lo cual se debe a que en todos los casos hembras y hermafroditas de
El Sahuaral presentaron valores en estos componentes significativamente
mayores al de las otras poblaciones. Sin embargo, en términos generales no hubo
diferencias significativas en la adecuacion absoluta entre poblaciones

Durante la fase de campo de este trabajo, Fleming y Molina-Freaner
estimaron el numero promedio de granos de polen depositados en los estigmas de
las hembras (durante la noche) en cada una de las poblaciones trabajadas, lo que

da una idea de la abundancia relativa de L. curasoae en cada poblacion. Estos



resultados mostraron que en condiciones naturales, los hermafroditas de Ia:’J
poblacién El Sahuaral, donde hubo la mayor deposicion de polen (19,652 granos /
estigma), presentaron la menor proporcion de flores transformadas en frutos con
respecto a los de las otras poblaciones (Tabla 9). Otros estudios han mostrado
que atn cuando el numero de granos de polen parece ser el suficiente, algunos
frutos son abortados (Stephenson, 1981; Bawa y Webb, 1984), indicio de que son
otros factores los que estan limitando la produccion de frutos.

La hipdtesis de la “seleccion sexual” plantea que la aborcion de frutos y
semillas es atribuible a conflictos inherentes en la optimizacion del éxito
reproductivo por la via femenina y masculina (Bawa y Webb, 1984). Si suponemos
que las plantas hermafroditas asignan sus recursos para produccion y dispersion
de granos de polen (funcion masculina) y para la producciéon de Ovulos,
fertilizacion y produccion de frutos (funcion femenina), y si los recursos para la
reproduccion son finitos, es razonable pensar que el incremento en alguna funcién
provocaria que la funcion complementaria disminuyera (Sutheriand y Delph, 1984,
Bell, 1997). A la luz de la “seleccion sexual’, la baja produccién de frutos de
algunas especies hermafroditas se debe a que la gran mayoria de las flores
producidas estarian destinadas a la funcién masculina {donacidn de polen) y no a
la femenina (Sutherland y Delph, 1984, Bawa y Webb, 1984).

En P. pringlei machos y hermafroditas producen practicamente la misma
cantidad de polen por flor, sin embargo, los machos producen mas flores por
noche y temporada (Fleming et al., 1994). Asi, ia competencia entre estas -clases
sexuales para fecundar évulos, puede darse a dos niveles: en el nimero de flores
producidas y en la diferencia de frecuencias sexuales. Debido a que en la
poblacién El Sahuaral no hay machos, !a baja proporcién de flores transformadas
en frutos de los hermafroditas de esta poblacién puede ser reflejo de un aumento
en la adecuacion por la via masculina {donacion de polen). Mientras que el
incremento en la proporcién de flores transformadas en frutos en los hermafroditas
de las poblaciones San Nicolas, Sacrificio y San Gabriel, en donde la frecuencia
de machos es importante (Tabla 1), puede ser una estrategia para compensar el
bajo éxito reproductivo de los hermafroditas por la via masculina. Asi, la hipotesis

de la “seleccion sexual” es la que mejor explica la variacion geografica en la
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proporcion de flores transformadas en frutos de los hermafroditas. Seria

importante llevar a cabo estudios encaminados a explorar esta hipotesis.

Varios estudios han tratado de mostrar limitacion por polinizadores o
recursos en la produccion de frutos y semillas (Fleming et al., 1998; Campbel,
1987; Eguiarte y Burquez, 1988; Stephenson, 1981; Bierzychudek, 1981; Koptur,
1984; Simpson y Neff, 1987; Nassar et al, 1997), mediante polinizaciones
manuales. Si la produccién de frutos y semillas es mayor en plantas o flores que
recibieron una cantidad extra de polen, que en aquéllas que fueron polinizadas
naturalmente, se puede decir que la produccion de frutos y semillas esta
principalmente limitada por polinizadores y no por recursos (Byerzichudek, 1981;
Schemseke, 1980, Willson and Schemske, 1980, Howell y Roth, 1981, en
Sutherland y Delph, 1984).

Que en ninguna de las poblaciones el tratamiento de polinizacion
(entrecruza vs. control) tenga un efecto significativo sobre la produccién de
semilias de P. pringlei hacia el interior de los sexos, y entre sexos, indica que la
variacién geogréafica de este componente no se explica por una variabilidad en la
disponibilidad de polinizadores y que ambos sexos asignan la misma cantidad de
recursos a este componente, produciendo, en promedio, practicamente el mismo
numero de semillas por fruto. Esto indica que el nimero promedio de semillas por
fruto es una caracteristica poblacional, posiblemente ligada a factores
medioambientales. Un estudio realizado en una cactacea del desierto sonorense
(Ferocactus wislizeni) ha mostrado que una baja precipitacién pluvial puede limitar
la produccién de semillas y flores (respectivamente), debido a 1a baja
disponibilidad de agua (Bowers, 1998). Para comprobar si este fenémeno sucede
en distinta magnitud entre las poblaciones de P. pringlei, habria que hacer un
seguimiento en los siguientes ciclos reproductivos en las mismas poblaciones,
para ver si el numero de semillas producidas por fruto es constante o si se
modifica, de acuerdo variaciones fisicas en el ambiente.

Niesenbaum (1999) reporta que en Mirabilis jalapa (Nyctaginaceae),
mientras mayor es el numero y la diversidad de granos de polen, mayor es la
competencia entre tubos polinicos. Cada vez hay mas evidencia que sugiere que

mientras mayor es la competencia entre tubos polinicos, mayor es la calidad
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genética y el vigor de la descendencia (Niesenbaum, 1999), lo cual puede

reflejarse en el mayor peso de las semillas mejor dotadas (Simons y Johnston,
2000). ,

En P. pringlei el numero de granos de polen depositados por estigma va
disminuyendo de la poblacion mas al sur (El Sahuaral) a la poblacion mas al norte
(San Nicolas), y el peso de las semillas disminuye con el mismo patron (Tabla 9).
De esta forma, la variacion geografica en el peso de las semillas podria estar
asociada a la variacion geografica en el nimero de granos de polen depositados
en los estigmas. Sin embargo, hace faita someter a prueba esa hipdtesis.

La adecuacion absoluta de las plantas es el resultado de la forma en la que
estas asignan sus recursos para la reproduccion; la cantidad y la calidad de Ias
semillas pueden variar de manera independiente una de otra (Zimmerman y Pyke,
1988) y las plantas pueden realizar una aborciéon selectiva de sus frutos,
evaluando la cantidad vy la calidad de las semillas (Stephenson, 1981). El que no
haya diferencias significativas entre poblaciones en la adecuacion absoluta, pero
si entre el peso y el numero de semillas y de frutos producidos, sugiere que
pueden haber distintas rutas para maximizar la reproduccion, mediante una
asignacion diferencial de los recursos a los distintos componentes de la
adecuacion. Por ejemplo, la poblacion El Sahuaral fue la que menor proporcion de
flores transformadas en frutos, pero mayor peso y numero de semillas tuvo,
mientras que en el resto de las poblaciones el peso y nimero de semillas

disminuyd y la proporcion de flores transformadas en frutos aumento.

Limitacion por recursos vs. limitacion por polinizadores

Se ha puesto considerable atencion en cuanto de la variacién en la produccion de
frutos, de semillas y el peso de estas, se debe a factores extrinsecos (i.e.
limitacién por polen) o intrinsecos (i.e. genotipo del polen o recursos asignados por
la planta)(Guitan et al., 1996; Zimmerman y Pyke, 1988). Hacer una distincion
entre limitaciéon por polinizadores y recursos, es importante para lograr una

interpretacién evolutiva de los factores involucrados en la biologia reproductiva de




56
las plantas (Bertin, 1985). Aun cuando muchos estudios han tratado de discernir

entre estos factores mediante polinizaciones manuales (Stepenson, 1981;
Bierzychudek, 1981), si la cantidad de polen recibido puede potencialmente
afectar el numero y peso de las semillas de manera independiente, resulta dificil
hacer una definicidn rigurosa de limitacidbn por polen o de recursos en la
produccién de semillas (Zimmerman y Pyke, 1988).

Nuestros resultados indican que la produccion de frutos de las hembras
estd potencialmente limitada por polinizadores y no asi la de los hermafroditas.
Esto se basa en que en las hembras de San Gabriel los controles tuvieron
significativamente menor proporcion de flores transformados en frutos (56.45 t
7.7) que los tratamientos de entrecruza (72.75 % 6.7). En cambio, en los
hermafroditas, no hubo diferencias entre estos tratamientos en ninguna poblacion,
lo que indica que la produccion de frutos de esta clase sexual podria estar
principalmente limitada por recursos, pues de lo contrario habriamos esperado que
el cociente frutos/flores se incrementara en los entrecruzamientos.

Estos resultados estan en concordancia con lo encontrado por Fleming et
al. (1994) en una poblacién de P. pringlei cerca de Bahia Kino. El que los
hermafroditas en total ausencia de polinizadores puedan transformar un 8% o mas
de sus flores en frutos (Fleming et al., 1994), le confiere a esta clase sexual una
gran ventaja adaptativa, pues la adecuacion de las hembras, en total ausencia de
polinizadores, seria cero. En ambas clases sexuales, el tratamiento de entrecruza
y control no presenta diferencias significativas en el numero de semillas
producidas por fruto, lo que muestra que la produccidén de semillas debe estar
limitada principalmente por recursos (Zimmerman y Pyke, 1988).

Por otro lado, la limitacion por polen detectada en las hembras de San
Gabriel, no afectd el nimero y peso de las semillas producidas por fruto. Algunos
estudios han mostrado que el nimero y la calidad de las semillas de los frutos que
maduran es superior al de los frutos que son abortados (Bawa y Webb, 1984;
Stephenson, 1981; Casper, 1988). Por lo que se propone que, mediante la
aborcidn de frutos, se regulan el nimero y la calidad de las semillas (Stephenson y
Bertin, 1983, en Casper, 1986; Stephenson y Winsor, 1986; Bawa y Webb, 1984;
Casper, 1988; Niesenbaum, 1999; Bertin, 1985; Koptur, 1984, Stephenson, 1981;
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Stockiin, 1997; Dudash, 1893; Melser et al, 1997; Stephenson y Winsor, 1986;

Casper, 1988), de forma que las plantas maduran aquellos frutos en los que la
calidad y el niumero de semillas es alto. Este fendmeno podria estar explicando
por qué la limitaciéon por polinizadores no se tradujo en un menor nUMero y peso
de las semillas.

Sin embargo, mediante la correccion de Bonferroni, se detectd que el
tratamiento de entrecruza de las hembras de esta poblaciéon presenté semillas

significativamente menos pesadas que las de los controles (t = 4.08, P = 0.0001,
o1 = 0.0125), lo cual contradice el fenémeno recién explicado. Bertin (1985)

reporta que en Campsis radicans, cuando la cantidad de donadores es baja la
selectividad de las plantas disminuye, permitiendo que donadores de polen de no
muy buena calidad fecunden a los ovulos. Por otra parte, Golubov et al. (1999)
reportan que el mayor peso de las semillas de Prosopis glandulosa estuvo positiva
y significativamente relacionada con la heterocigosis de las semillas. Hace falta
comparar la calidad y el nimero de semillas de frutos abortados, de entrecruza y
de controles para entender de manera clara los factores que estan determinando
el peso y numero de semillas producidas por esta cactacea.

Por ultimo, es importante resaltar que en las hembras de El Sahuaral, los
tratamientos de entrecruza tuvieron 1.77 veces menos flores transformadas en
frutos que los controles, siendo significativa esta diferencia (t = 5.854, P =
0.0000). Esto puede asociarse a una limitacion por polen, aunque Flemming et al.
(1994) reportan que una cuarta parte de cada flor donadora contiene
aproximadamente 300 000 granos de polen, asi que una insuficiencia de granos
de polen depositados en el estigma es poco probable. Por otra parte, durante las
polinizaciones manuales nunca se repitié el mismo donador para una misma
planta, lo que disminuye las probabilidades de que exista una baja proporcion de
flores transformadas en frutos debido a entrecruzas entre individuos
genéticamente emparentados. Si bien las flores entrecruzadas no fueron
embolsadas, la alta tasa de entrecruza de esta poblacion (fm = 1.00) muestra que
la prcbabilidad de que el bajo cociente de frutos/flores se deba a autopolinizacion
es practicamente nula. Aunque cualquiera de los factores antes mencionados

puede estar involucrado, el meétodo de polinizacién seguido en este trabajo
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imposibilita detectar de forma clara lo que propicid el bajo cociente frutos/flores

obtenido en los entrecruzamientos de las hembras de El Sahuaral.

Diferencias entre sexos

Dentro de la teoria de la evolucidn de los sistemas reproductivos, la teoria de la
compensacién ha sido muy importante para explicar la aparicion del dioicismo y
ginodioicismo (Charlesworth y Charlesworth, 1978). Darwin (1877) propuso que
los hermafroditas, en el paso evolutivo hacia el dioicismo, al perder la funcion
masculina y dejar de producir polen, tendrian mas recursos para asignar a la
funcion femenina (Charlesworth y Charlesworth, 1978), lo que provocaria que las
hembras tuvieran mayor adecuacion por la via femenina que los hermafroditas, ya
fuera por un aumento en la produccion de flores, frutos y semillas, o bien, en la
produccién de semillas mas pesadas (Lloyd, 1975). Por otro lado, los
hermafroditas tienen que dividir sus recursos en la produccion de polen y su
dispersion (funcién masculina) y en la produccion de ovulos, fertilizacion vy
desarrollo de la semillas (funcién femenina), 'pdr jo que tienen que lograr un
balance funcional entre la reproduccién masculina y femenina para lograr
maximizar su adecuacion total (Sutherland y Delph, 1984).

La teoria de la compensacién puede explicar que las hembras de todas las
poblaciones, en ausencia de limitacion por polen (polinizacién cruzada) y en
condiciones naturales (controles), tengan significativamente mayor proporcion de
flores transformadas en frutos y semillas mas pesadas que los hermafroditas. La
baja proporcién de flores transformadas en frutos en los hermafroditas, podria
explicarse por la divisién de sus recursos para lograr un balance funcional entre la
reproduccion masculina y femenina. Fleming et al. (1994) encontraron que cuando
los hermafroditas fecundan a otros hermafroditas, la produccion de frutos tiende a
ser mayor a comparacion de las flores polinizadas por machos. Aunque dicha
tendencia no fue estadisticamente significativa, estos resultados muestran la
necesidad de hacer un analisis de paternidad entre hembras y hermafroditas para
entender mejor las consecuencias que el patrén de polinizacion puede tener sobre

la adecuacion total de las clases sexuales y hasta que punto la seleccion sexual y




la seleccion natural estan actuando en la diferenciacion geografica de Ias39
frecuencias sexuales.

La diferencia entre clases sexuales en |la proporcion de flores transformadas

en frutos, se ajusta a lo encontrado por Fleming et al. (1994, 1996) para esta
misma especie en una poblacion de Bahia Kino. Sin embargo, en este estudio se
reporta que el peso de las semillas no varia significativamente entre clases
sexuales, lo que no concuerda con lo encontrado en el presente trabajo, pues el
peso de semillas de las hembras fue significativamente mayor al de los
hermafroditas. Diversas investigaciones en plantas han encontrado que el tamafio
de las semillas (masa) esta positivamente correlacionado con la adecuacion de las
plantas que generan (Delph et al., 1999). En particular, se ha visto que las
plantulas de semillas grandes tienen mayores probabilidades de sobrevivencia que
las plantulas de semillas mas pequefias (Delph..et al, 1999}, lo cual puede
deberse a que las semillas mas grandes tienen mayor cantidad de reservas
(endospermo) de lo que tienen las semillas pequefas (Harper,1977; en Delph et
al., 1999; Simons y Johnston, 2000).
‘ Se ha visto que en tres de siete especies ginodioicas, el desempefio de las
semillas entrecruzadas de hembras es mayor que el de las hermafroditas, y que
estas diferencias se pueden dar aun cuando las semillas de ambas clases
sexuales no presenten diferencias en la masa o bien que las semillas de las
hembras fueran mas pequefas, pues a veces no esta relacionado con la cantidad
de endospermo si no con la cantidad de nutrientes como nitrégeno, fosforo y
potasio (Delph et al., 1999).

Sosa y Fleming (1999) encontraron en P. pringlei, que en condiciones
naturales el desempefio de las plantulas de ambos sexos no varia
significativamente, lo cual sugiere que el desempefo de las plantulas producidas
por las hembras no es superior al de los hermafroditas. Seria importante realizar
nuevamente estudios de germinacion para comprobar si la sobrevivencia de las
semillas de hembras y hermafroditas es igual en condiciones naturales en cada
una de las poblaciones trabajadas. Estos estudios tendrian como objetivo verificar
lo encontrado por Sosa y Fleming, pues quiza la variacién en el peso de las

semillas entre poblaciones y sexos, factores que no consideraron estos autores, si

e 3
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esté involucrada en el desempenfio de las plantulas.

El hecho de que el sexo no haya sido una fuente importante para explicar la
variacion del numero de semillas producidas por fruto, no quiere decir que en la
produccion total de semillas no se expresen diferencias. Puede ser "que los
patrones observados resulten simplemente del modo en el que una planta asigna
los recursos a unas flores en particular, y aunque un incremento en la disposicion
de polen incremente la produccién de semillas, esto no necesariamente refleja la
adecuacién total de la planta" (Zimmerman y Pike, 1988). Lo anterior es de
relevancia, ya que evolutivamente el parametro mas importante es la produccion
total de semillas de los individuos y no su produccién por fruto en un momento en
particular durante su estacién reproductiva (Zimmerman y Pike, 1988). Asi,
aunque en promedio no hubo diferencias significativas entre sexos en el ndmero
de semillas producidas por fruto, si las hubo en la proporcién de flores
transformadas en frutos y en el nimero de frutos totales, de forma que en todas
las poblaciones la produccion total de semillas de las hembras fue entre 2.34 y
6.19 veces mayor que la de hermafroditas (Tabla 9). La ventaja de las hembras en
la produccién de semillas es importante, principalmente porque causaria
incrementos en la frecuencia de las hembras (Lloyd, 1975). Al igual que en el
presente trabajo, Fleming et al. (1994) mostraron que en una poblacion de P.
pringlei el nimero promedio de semillas por fruto es muy similar entre hembras y
hermafroditas, sin embargo; el nimero total de semillas producido por las hembras
fue 1.62 veces mayor que el de los hermafroditas, lo que muestra la importancia
de medir la produccién total de semillas como una medida mas real de la
adecuacion de las plantas.

Por todo lo anterior, se puede decir que las hembras de todas las
poblaciones tuvieron una mayor adecuacion absoluta que los hermafroditas
mediante dos vias: mayor proporcion de flores transformadas en frutos y mayor

peso de semillas, lo cual se explica por el fendmeno de la compensacion.
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Diferencias entre individuos

En todos los andlisis de varianza realizados se encontré que existe una gran
variacion en la respuesta individual de las plantas en todas las poblaciones (Planta
[Poblacion,Sexo)), en la adecuacion absoluta, proporcion de flores transformadas
en frutos, numero de semillas por fruto y peso de las semillas.

La interaccion entre el tamaiio de {a planta, la atraccién de polinizadores y
la limitacion por polen puede influenciar de manera considerable la adecuacion
individual de las plantas. Algunos estudios han mostrado que inflorescencias de
mayor tamano tienen mayor probabilidad de transformarse en fruto y atraer con
mayor éxito a polinizadores que las de menor tamafo. Adicionalmente, se ha
observado que plantas mas grandes tienen mayor cantidad de granos de polen
depositados en los estigmas, influenciando diferencialmente la produccion de
semillas entre plantas (Dudash, 1993). Hace falta llevar a cabo estudios sobre la
morfologia floral y el tamafio de las plantas para ver si existe alguna relacion entre
estas variables y el desempefio reproductivo de las plantas. Otra posibilidad es
que exista una gran variacion en el tipo de suelo y recursos disponibles, lo cual
podria, a su vez, afectar la respuesta de las plantas, pues se ha visto que el
desemperio reproductivo de plantas que disponen de mayor cantidad de nutrientes
es mayor de las que lo carecen (Stephenson, 1981).

Por otra parte, mediante una correlacion de Pearson se obtuvo la relacion
entre el numero y peso de las semillas. La teoria sugiere que lo normal es
encontrar una correlacion negativa entre nimero de descendencia y peso (Trade
off) (Delph et al., 1999; Simons y Johnston, 2000; Bell, 1997, Morgana, 1998). Sin
embargo, una correlacién positiva entre algunos componentes de la adecuacion
normalmente son encontrados en especies que viven en ambientes muy
heterogéneos. Dicha correlacién puede deberse a una variacion en la cantidad
de recursos disponibles para la reproduccion, la cual puede tener un componente
ambienta!l y uno genético, la combinacion de estos componentes provocara que
algunos individuos produzcan una gran cantidad de semillas poco pesadas y
otros que produzcan pocas semillas pesadas. Si ambos comportamientos son
puestos en una misma grafica encontraremos dicha correlacion positiva,

principalmente generada por la heterogeneidad del ambiente. Sin embargo, en
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poblaciones que tienen varias generaciones y que estan bien adaptadas a un

mismo ambiente, la relacion antagénica entre los componentes puede ser
claramente vista, debido a que la seleccién natural habra provocado que alguno
de estos comportamientos este principatimente representado en las poblaciones
(Bell, 1997).

Por medio de la prueba de Pearson se detectd una correlacion ligeramente
positiva (no mayor del 16%) y no significativa (P > 0.09) en las hembras de El
Sahuaral, El Sacrificio y San Gabriel, entre nimero y peso de las semillas y sdlo
en las hembras de San Nicolas la correlacién entre estos componentes fue
medianamente negativa (-39%) pero no significativa (P = 0.093). En los
hermafroditas de San Nicolas y E! Sacrificioc se encontrd una correlacion
ligeramente positiva y no significativa (r =16.73%, P = 0.52; r = 0.16%, P = 0.99,
respectivamente. N = 17). Solo en los hermafroditas de San Gabriel se encontr6
una importante correlacién significativamente positiva entre ambos componentes (r
= 56.97%, P = 0.017). Mientras que en los hermafroditas de El Sahuaral se
encontré una correlacion negativa medianamente importante (r =-29%) y no
significativa (P = 0.26). Es importante mencionar que nuestro tamario muestral es
pequeno, sin embargo, estos datos apoyan la hipétesis de que la gran variabilidad
de respuesta encontrada entre las plantas se debe a una gran heterogeneidad en

el ambiente.

Tasas de entrecruzamiento y depresion por endogamia

La hipdtesis de trabajo esperaba que las tasas de entrecruzamiento fueran mas
altas en poblaciones donde la proporcion de unisexuados fuera mayor, ya que la
hipotesis de la “abundancia del polinizador nocturno” asocia una mayor frecuencia
de unisexuados con mayor abundancia de murciélagos (Fleming et al., 1998). Los
resultados obtenidos no apoyan la hipdtesis de la “abundancia del polinizador
nocturno”, pues para todas las poblaciones ias tasas de entrecruza son igual a
uno. La limitacién por polen encontrada en las hembras de San Gabriel, indica que
la abundancia de polinizadores puede ser baja, entonces ;por qué no disminuy? la

tasa de entrcruza en los hermafroditas de esta poblacion?
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De las 70 especies de cactaceas (de la tribu Pachycereae) reportadas

para México, el 69% presentan una antesis nocturna y el 60% presentan
caracteristicas florales muy relacionadas con un sindrome de polinizacion
quiropterofilico y sélo el 16% de las especies presentan una antesis diurna. En el
centro de México se ha detectado que casi todas las cactaceas columnares
muestran un alto grado de especializacién en la polinizaciéon por murciélagos,
dentro de los cuales L. curasoae juega un papel importante. Dicha especializacion
se basa en que la produccion de néctar y la antesis de las flores son unicamente
nocturnas, ademas de que todas son especies autoincompatibles, por lo que
requieren forzosamente la interaccion con algun vector para poderse reproducir
(Valiente-Banuet et al., 1996). Ejemplo de esto son Neobuxbaumia tetetzo, N.
mezcalensis, N. macrocephala, Pachycereus weberi (Valiente-Banuet et al,
1997a, 1997b, 1996), asi como en tres cactaceas columnares de Venezuela
{Nassar et al., 1997).

Por el contrario, Pachycereus pringlei es una cactacea columnar
autocompatible y en el trabajo de campo se detectd que la antesis se extendio
hasta las 18:00 hrs, seis horas mas de lo que Fleming et al. (1994) reportan para
otra poblacién de P. pringlei en Bahia Kino. Asi mismo, en la cactacea P. pringlel,
las aves fueron las responsables de que el 66% de las flores diurnas se
transformaran en frutos en una poblacion de Bahia Kino (Fleming et al., 1996). Por
otra parte Sahiey (1996) reporta que en una cactacea columnar autotetraploide y
autocompatible de Peru (Weberbauerocereus weberbauer), cuyo sindrome de
polinizacién comparte caracteristicas asociadas a colibries y murciélagos, la
importancia de los murciélagos y colibries como polinizadores varia entre arios.

Una variacion significativa en la abundancia de los polinizadores entre afos,
como parece suceder en el murciélago L. curasoae (Fleming, com. Pers.), podria
estar provocando que las plantas aumenten el tiempo de apertura de la flor para
asegurar que las flores sean polinizadas durante el dia por otros vectores, lo cual
podria explicar las altas tasa de entrecruza en los hermafroditas de las poblacion
San Gabriel. Debido a que la receptividad de las flores de P. pringlei se extiende
varias horas del dia y a que la secrecion de néctar se detiene hasta las 12:00 hrs,

parece que la especializacion por polinizacion de murciélagos es sdlo morfoldgica,
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pues en un sentido estricto, funcionalmente no es asi (Valiente-Banuet et al.,

1996), lo que implica que quiza la importancia del murciélago L. curasoae no es la
que reporta Fleming et al. (1996), o bien, que la importancia de la interacciéon P.
pringlei — L. curasoae puede tener una gran variaciéon geografica y temporal. Para
poner aprueba esta hipotesis, seria importante realizar experimentos de exclusion
de visitantes florales en cada una de las poblaciones y darle un seguimiento anual,
asi como verificar si existe una variacion geografica en el tiempo de apertura de ia
flor, como un indicador del grado de especializacion en polinizacién por
murciélagos en cada una de las poblaciones.

Los tratamientos de autopolinizacion de este estudio muestran y confirman
que los hermafroditas de esta especie son autocompatibles, transformando entre

un 13.5% y 27.5% de sus flores en frutos, como lo reportan Murawski et al. (1993).
Con la formula & = 1 - (@ws / @0), se estimd la magnitud de la depresion por

endogamia (8) en cada uno de los componentes de la adecuacién, asi como en la
adecuacion total de los hermafroditas de P. pringlei. La prueba de Tukey (HSD)
estimo si & fue estadisticamente diferente de cero (P < 0.05) (Nufez-Farfan et al,,
1996). Los resultados mostraron que la adecuacion total de los hermafroditas de
todas las poblaciones no se vié afectada por depresién por endogamia. Sin
embargo, se observé que la proporcion de flores transformadas en frutos y el peso
de las semillas en los hermafroditas de San Gabriel y San Nicolas se vi6é afectada
por las autopolinizaciones, en donde la magnitud de la depresion por endogamia
fue significativamente distinta de cero (frutos/flores, & = + 0.87, error std = 0.072,
N = 19; peso de semillas, & = + 0.38, error std. = 0.1, N = 6; P < 0.05). Dichos
resultados deben tomarse con precaucion debido a que el tamafno muestral es
muy pequeno. '

Estos resultados muestran que en P. pringlei la depresion por endogamia
puede expresarse en las primeras fases del ciclo reproductivo (fecundacion y
desarrollo de las semillas). Sin embrago, las altas tasas de entrecruza (tm =~ 1)
obtenidas en todas las poblaciones, muestran que es poco probable que en
condiciones naturales (durante este estudio) se haya expresado depresion por
endogamia. Estos resultados contrastan con los encontrados por Murawski et al.

(1994), quienes reportan tasas de entrecruzamiento de 0.301 (usando siete
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enzimas y ocho loci) para otra poblacién de P. pringlei (Bahia Kino). Se puede

decir entonces, que los hermafroditas pueden experimentar cierto grado de
autopolinizacion cuando la abundancia de polinizadores es muy baja. La diferencia
de fm entre nuestro trabajo y el de Murawski et al. (1994), puede deberse a una
diferencia en la abundancia de polinizadores y no a un problema metodologico.

Se ha visto que en plantas que normalmente practican la autopolinizacién,
los efectos de la depresion por endogamia son menores (Darwin, 1876, en
Eguiarte et al., 1992), ya que al haber una continua autofecundacion, con el paso
de varias generaciones, los genes responsables de la depresion por endogamia se
sujetan continuamente a un proceso donde la seleccidn natural los va eliminando
-~ (purga de genes deletereos), sobreviviendo solo aquellos individuos cuya
heterocigocidad es mayor. Por otro lado, se ha detectado que una generacion de
autopolinizacion en autotetraploides genera un menor incremento en la frecuencia
de homdcigos (17-21%) que en diploides (50%), por lo que se cree que el efecto
de la depresion por endogamia (bajo el modelo de dominancia parcial) es menos
importante en especies autotetraploides que en diploides (Husband y Schemske,
1997: Murawski et al., 1994). La hipétesis es consistente con la baja proporcidn de
homaécigos encontrados en semillas producto de autopolinizacién en este trabajo,
en donde la autopolinizacion de hermafroditas heterécigos balanceados (aabb)
produjo entre 2.2% y 4.6% de homocigos para la enzima G6PDH (Apéndice B).

P. pringlei es una planta autotetraploide que puede practicar la
autofertilizacién, por lo cual puede esperarse que los efectos de la depresion por
endogamia no sean muy pronunciados cuando hay autopolinizacion, lo que
explicaria el que la adecuacion total de los hermafroditas de San Gabriel y San
Nicolas .no se haya afectado alun cuando se detectd evidencia de depresion por
endogamia en la produccion de frutos y en el peso de las semillas autopolinizadas.
Otro factor que apoya esta hipétesis es lo encontrado por D. Morales, quien no
detectd evidencia de depresidon por endogamia al comparar el crecimiento,
sobrevivencia y germinacion de semillas, producto de entrecruza y
autopolinizacién de E! Sahuaral y San Gabriel (Daniel Morales, tesis en
preparacion CESUES, Hermosillo, Sonora).

El hecho de que a nivel global los tratamientos de autopolinizacion hayan
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tenido significativamente menor proporcion de flores transformadas en frutos que

los entrecruzamientos (F = 10.6442, P = 0.0002) y que esto no suceda en el peso
y numerc de semillas producidas por frutos, indica que la aparente aborcién
selectiva de frutos en P. pringlei, podria estar jugando un papel muy importante en
la maximizacién de la adecuacién de los hermafroditas, los cuales parecen retener
sélo aquéllos frutos en los que la calidad y el nimero de semillas es alto.

Cabe sefalar que no se sabe nada acerca de las bases genéticas de la
depresion por endogamia en Pachycereus pringlei. Seria importante discernir si
ésta se expresa bajo dominancia parcial o bajo sobredominacia, ya que nos
permitiria explicar mejor las consecuencias de la autopolinizacion en la expresion

de la depresion y el papel de este componente en ia evolucidn de la tricecia.

Aspectos evolutivos sobre el dioicismo y ginodioicismo

Pocas especies de cactaceas tienen un sistema reproductivo dioico o subdioico,
Unicamente cuatro especies del género Opuntia (O. stenopetaia, O. grandis, O.
glaucescens y O. robusta) y Echinocereus coccineus han sido reportadas como
dioicas; y dos especies de Mamilaria (M. dioica y M. neopalmen) han sido
reportadas como ginodioicas (Valiente-Banuet et al., 1997). Las cactaceas
columnares Neobuxbaumia mezcalensis han sido reportadas como androdioica
(Valiente-Banuet, 1997) y la Unica especie tridica que hasta el momento se conoce
es Pachycereus pringlei (Fleming et al., 1994).

Segin el modelo de evolucion del diocicismo y ginodioicismo . de
Charlesworth y Charlesworth (1978), la condicion mas favorable para que se
establezcan las poblaciones ginodioicas se presenta cuando existen altas tasas de
autopolinizacion y una alta depresion por endogamia en los hermafroditas,
mientras que las hembras aumentarian su adecuacion, ya sea por una mayor
produccion de semillas o por semillas mas pesadas debido al fenomeno de
compensacion. Asi, se propone que son dos los factores que han permitido la
evolucién del dioicismo y ginodioicismo: el fenomeno de compensacion y la

depresion por endogamia (Charlesworth y Charlesworth, 1978).
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Es importante aclarar que todavia no se sabe el mecanismos que

interviene en la determinacién del sexo de esta especie. £l modelo de
Charlesworth y Charlesworth (1978) esta planteado para especies diploides,
mientras que el cardon es una especie autotetraploide (Murawski et al.,1994). En
diploides, las relaciones de dominancia en loci de la esterilidad y las tasas de
recombinacion entre estos loci pueden afectar las condiciones para que los genes
de la esterilidad se establezcan y, a su vez, pueden afectar las frecuencias
sexuales en un estado de equilibrio (Charlesworth y Charlesworth, 1978). En una
especie autotetraploide es de esperarse que esto también se vea afectado y que
incluso las relaciones entre los alelos ‘para la determinacion del sexo sea mas
compleja. Sin embargo, no se espera que esto afecte las condiciones minimas
planteadas por Charlesworth y Charlesworth (1978) para que se pueda establecer
alguna clase unisexual en las poblaciones hermafroditas (Fleming et al.,1994), por
lo tanto, se consideran validos los resultados sobre el ginodioicismo mostrados en
este apartado.

Existe un componente poblacional muy importante para cada una de las
variables de respuesta y en la poblacién San Gabriel se detecté limitacién por
polen en las hembras, por lo cual es de esperarse que las diferencias de las
adecuaciones cambien segun la poblacién. Por esto, en cada poblacion se vi6 si el
sistema reproductivo de P. pringlei cumple con las condiciones planteadas por €l
modelo de Charlesworth y Charlesworth (1978) para la aparicion del
ginodioicismo. Segun este modelo, las hembras se podran establecer en una
poblacién hermafrodita, si su fecundidad relativa (1+kh) es > 2 (1- sd).

La adecuacion tota! de los hermafroditas no se vid afectada por depresion
por endogamia en ninguna poblacion, entonces § = 0. Sélo en El Sahuaral tm fue'
menor que unoy s = 1- tm = 0.021, para el resto de las poblaciones s = 0. Debido
a que en todos los casos el producto de la depresion y la tasa de autopolinizacion
es cero, para que las hembras se puedan establecer en una poblacion
hermafrodita, la ventaja de su fecundidad (kh) tiene que ser el doble de la de los
hermafroditas en todas las poblaciones. Por ejemplo, si la adecuacion relativa de
las hembras con respecto a la de los hermafroditas (# semillas de hembras / #

semillas hermafroditas) fuera de 1, entonces la ventaja de las hembras (kh) seria
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igual a cero. Nuestros datos indican que la adecuacion relativa de las hembras

de El Sahuaral fue 6.19, por lo que la ventaja de fecundidad de ias hembras (kf)
es 5.19; en San Nicolas Kh = 3.75; en El Sacrificio kh = 1.34 y en San Gabriel Kh
= 4.35. Es facil ver entonces que en la unica poblacién en la que no se explica la
existencia de las hembras es en El Sacrificio, donde la adecuacion relativa de
estas no supera el doble que en las hermafroditas.

A la luz de estos resuitados, es paraddjico que las hembras de San Gabriel
presentaran limitacion por polinizadores y que no se afectara de manera
importante su adecuacion relativa, ya que esta fue 4.35 veces mayor que |a de los
hermafroditas, mientras que en El Sacrificio, donde no hubo limitacion por
polinizadores, el modelo sobre la evolucion del dicicismo no explica la prevalencia
de las hembras en esta poblacion. Esto muestra que la adecuacion de las
hembras parece estar regida por cuestiones todavia mas complejas, que la
relaciéon entre abundancia de polinizadores y frecuencia de unisexuados
establecida por la hipotesis de la abundancia del polinizador nocturno. Es posible
que las hembras de la poblacion El Sacrificio no estén haciendo optimo uso de los
recursos disponibles para la reproduccion, por lo que, si bien la presencia de
polinizadores es una condicion necesaria, no es condicion suficiente para que las
hembras de estas poblaciones se puedan perpetuar.

Por ofra parte, es importante mencionar que el modelo sobre la evolucion
del ginodioicismo y dioicismo de Charlesworth y Charlesworth (1978) tiene como
supuesto que en las poblaciones no existe limitacién por polinizadores, lo que no
es el caso en este trabajo, por lo que seria importante contrastar estos resultados
con algin modelo que si asuma dicha limitacion para evaluar si el modelo de
Charlesworth y Charlesworth es el mas apropiado para estudiar el caso de F.
pringlei.

Los resultados sugieren que el sistema reproductivo de P. pringlei esta
evolucionando hacia el dicicismo en algunas poblaciones; si la adecuacion de las
hembras sigue siendo mayor que la de los hermafroditas estos ultimos podrian ir
disminuyendo su adecuacion por la via femenina. Si a esto le afiadimos que los
machos producen significativamente mas polen (debido a una mayor produccion

de flores por noche y por estacion (Fleming et al., 1994)) y que su frecuencia en
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algunas poblaciones supera bastante a la de los hermafroditas, entonces estos

(ltimos también verian disminuida su adecuacién por la via masculina, sobre todo
en aquéllas poblaciones donde la presencia de machos es mayor, lo cual
explicaria la frecuencia de sexos en las poblaciones trabajadas. Sin embargo, ios
datos obtenidos no permiten establecer de manera clara los mecanismos

involucrados en la distribucion geografica de los sexos en esta cactacea.

CONCLUSIONES

1. Los resuitados obtenidos en este trabajo no apoyan la hipdtesis de la
abundancia del polinizador nocturno.

2. Las altas tasas de entrecruza y la proporcion de flores transformadas en frutos
no presentan el patron poblacional que suponia la hipotesis de trabajo, bajo el
marco de la hipotesis de la abundancia del polinizador nocturno.

3. La limitacion por polinizadores detectada en las hembras de la poblacion San
Gabriel muestra que la eficiencia reproductiva de las hembras es mas
dependiente de la abundancia de polinizadores que la de los hermafroditas.

4. La mayor adecuacion de las hembras, con respecto a la de hermafroditas, se
explica por el fendbmeno de compensacion, expresandose principalmente por
dos vias: una mayor proporcion de flores transformadas en frutos y un mayor
peso de las semillas.

5. Si bien los tratamientos de autopolinizacion provocaron cierto grado de
depresion por endogamia sobre algunos componentes de la adecuacion, la
adecuacion total de las plantas no se vio afectada. Asi mismo, las altas tasas
de entrecruza muestran que el efecto de la depresiéon por endogamia es poco
probable que se haya dado en condiciones naturales.

6. Los resultados sugieren que la expresién de depresion por endogamia no tiene
un efecto pronunciado sobre la adecuacion de los hermafroditas.

7. Que el modelo sobre la evolucion del ginodioicismo no explique la presencia de
hembras en la poblacion El Sacrificio, donde no se detectd limitacion por

polinizadores, muestra que la presencia de polinizadores es necesaria pero no
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es condicion suficiente para que las poblaciones ginodioicas puedan

mantenerse ¢ evolucionar a un dioicismo.

Los resultados obtenidos no permiten establecer claramente los mecanismos
involucrados en la variacion geografica de sexos en Pachyecereus pringlei. Sin
embargo, muestran la necesidad de hacer estudios encaminados a conocer si
la presencia e importancia de los murciélagos como polinizadores varia entre
poblaciones y afos, y la posibilidad de que otros polinizadores estén
involucrados en la distribucion geografica de los sexos. Asi mismo, es
importante conocer como se determina el sexo en esta planta; si existe una
aborcion selectiva de frutos; conocer las bases genéticas de la depresion por
endogamia; y hacer andlisis de paternidad, para hacer predicciones mas
precisas acerca de las consecuencias que los patrones de polinizacion pueden
tener sobre la aparicion, el mantenimiento y la evolucién de la trioecia en

Pachycereus pringlei.
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APENDICE A

Buffer de extraccion de Mitton et al. (1979)
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Para preparar 100 ml de buffer es necesario pesar 0.093 g de Didxido de Germanio y

disolverlo en 65 ml de agua destilada, hervirio hasta que se disuelva y dejar que enfrie a

temperatura ambiente.
Posteriormente, agregar:
0349
44g
449
0.33¢g
1.21g
8.8 ml

Finalmente, se agrega:
8.8 mi
0.8 ml
0.18 ml

Acido dietildiocarbamico
Polivinilpirrilidone

Ascorbato de sodio
Metabisulfito de sodio

Borato de sodio

0.16 M buffer fosfatopH 7.0 *

Sulféxido de dimetil
1-Fenoxietanol

B-Mercaptoetanol

*Para preparar 100 mi de buffer fosfato pH 7.0 se pesan 2.272 g de fosfato dibasico y se

afora a 100 ml.

Receta para preparar el sistema del buffer

Sistema 7 Soltis et al., (1983)

El sistema 7 es una modificacién del amortiguador del sistema de Gottlieb (1981, en Soltis

et al., 1983).

Buffer del Electrodo

0.038 M LiOH, 0.188 M &cido Bérico; 1.60g LiOH.H20,11.60g acido Bérico. El pH fue

ajustado con componentes secos.
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Buffer del Gel

0.045 M tris, 0.007 M acido citrico, 0.004 M LiOH, 0.019 M acido Barico; (5.45g Tris, 1.28g
acido citrico, llevar a 800ml), afadir 100 ml del buffer del electrodo para dar un proporcion
de 9:1, ajustar pH con 1 M NaCH.

Recetas de Tincion

Los métodos utilizados para la tincion de cada una de las enzimas antes

mencionadas se basaron en el trabajo de Soltis et al (1983).

Glucosa-6-Fosfato deshidrogenasa (G6PDH)*

1.0 M Tris-Hcl (amortiguador),PH 8.0 10 ml

H20 90 ml
Glucosa-6-fosfato, sal disodica 100 mg
NADP ' 20 mg
MTT 10 mg/ml
PMS 2 mg/m|

Incubado a 37° C en la obscuridad, una modificacién de Shaw y Prasad (1970).

* Aunque Soltis et al. (1983) da la opcidn de utilizar NAD para la PGI en lugar de NADP,

por ser aquélla menos costosa que la Ultima siempre obtuve mejor resolucion con NADP.

Malato deshidrogen'asa (MDH)

1.0 M Tris-Hcl (amortiguador), PH 8.0 10 ml
2.0 M DL-acido malico, PH 8.0 10 ml
(Afadir NaOH para ajustar a un PH de 8.0)

H20 80 ml
NAD 10 mg
MTT 10 mg

PMS ' 2 mg



Tipo de herencia para la enzima
y herencia azarosade cromatid

APENDICE B

Frec Esp = Frecuencia esperada segin el modelo de segregacion.

G6PDH bajo dos modelos de herencia: herencia azarosa de cromosomas (SCRA)

as (SCDA), en la progenie producto de autopolinizacion de dos hembras de genotipo conocido.

Genotipo Genotipo de | Frecuencias | Frec. Esp Frec. Esp Genotipo Genotipo de | Frecuencias Frec. Esp Frec. Esp
Materno 1 la progenie | Observadas SCRA SCDA Materno 2 la progenie | observadas SCRA SCDA
ssMmMm X ssMm 5885 2 1.32 2.024 $SMIM X ssmm SSSS 1 1.32 2.024
n=43 sssM 12 9.68 10.78 n=44 sssm 9 9.68 10.78
ssmm 21 22 18.392 ssmm 21 22 18.392
smmm 7 9.68 10.78 smmm 12 9.68 10.78
mmmm 1 1.32 2024 mmmm 1 1.32 2.024

Ji Cuadrada = 1.771349862| 2.35169722 Ji Cuadrada = 0.804407713| 1837943892
] P>0.10 P>0.10 | P>0.90 P>0.10

La herencia de la enzima G6PDH se ajusta a ambos tipos de herencia, sin embargo, no es posible discernir a cuél de los dos
pertenece. Una muestra mas grande nos permitiria ver a cual de los dos modelos se ajusta mejor.
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Resultados del analisis de varianza en el que se analiza el efecto de los factores poblacion,
sexo y tratamiento sobre la adecuacién® de plantas hembras y hermafroditas en cuatro
poblaciones de P. pringlei. R? ajustada = 0.5992.

Cuadrados  Grados de F P
Fuentes de variaciéon CMD Medios (CM) libertad F=CM/CMD
Poblacién 0.04376 0.01831 3 0.4185 0.7400
Sexo 0.04364 0.23649 1 5.419 0.0211
Poblacién x Sexo 0.04376 0.02865 3 0.6548 0.5811
Planta [Poblacién, Sexo] 0.01631 0.05171 138 3.1699 0.0000
Tratamiento 0.01631 0.02004 1 1.2287 0.2706
Tratamiento x Poblacion 0.01631 0.07226 3 4 4299 0.0060
Tratamiento x Sexo 0.01631 0.02652 1 1.6258 0.2056
Tratamiento x Sexo x Poblacion 0.01631 0.13163 3 8.0696 0.0000

* Adecuacion = Numero de frutos de la muestra x nurero de semillas por fruto x peso de las semillas,
No fue necesario transformar los datos para que se ajustaran a una distribucion normal.

Resultados del andlisis de varianza en el que se analiza el efecto de los factores poblacién,
sexo y tratamiento sobre la proporcion de flores transformadas en frutos (Frutos / Flores), en
plantas hembras y hermafroditas en cuatro poblaciones de P. pringlei. R? ajustada = 0.7087.

Cuadrados  Grados de F P

Fuentes de variacion CMD Medios (CM)  libertad F=cM/CMD

Poblacién 0.1631 0.630238 3 3.908 0.0101
Sexo 0.1631 5.51227 1 34.1723 0.0000
Pobtacién x Sexo 0.1631 0.08644 3 0.5359 0.6584
Planta {Poblacion, Sexo) 0.03502 0.16131 1562 4.6062 0.0000
Tratamiento 0.03502 0.00107 1 0.0307 0.8612
Tratamiento x Poblacion 0.03502 0.13875 3 3.962 0.0094
Tratamiento x Sexo 0.03502 0.05314 1 1.5173 0.2199
Tratamiento x Sexo x Poblacién 0.03502 0.12546 3 3.5825 0.0153

La transformacion Box Cox indico que la mejor transformacion fue (Frutos/Flores+.1) e 0.4 (-1) / 0.6864815
para que su distribucion se acercara mas a una distribucién normal.
CMD = Cuadrados medios del denominador.
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Resultados del analisis de varianza en el que se analiza el efecto de los factores poblacion,
sexo y tratamiento sobre el nimero de semillas maduras por fruto, en plantas hembras y
hermafroditas en cuatro poblaciones de P. pringlei. R? ajustada = 0.7132.

Cuadrados  Grados de F P

Fuentes de variacion CMD Medios {CM)  libertad F=cM/CMD

Poblacion 207792 1001510 3 4.8198 0.0031
Sexo 207087 275331 1 1.3295 0.2507
Poblacion x Sexo 207792 279167 3 1.3435 0.2624
Planta [Poblacién, Sexo] 516426 246488 139 4773 0.0000
Tratamiento 51642.6 822254 1 1.5922 0.2101
Tratamiento x Poblacion 51642.6 12552.8 3 0.2431 0.8661
Tratamiento x Sexo 51642.6 79056.8 1 1.5308 0.2190
Tratamiento x Sexo x Poblacion 516426 121753 3 2.3576 0.0766

La transformacion Box Cox indicd que para el nimero de las semillas, lo mejor era no transformar

los datos para que su distribucion se acercara mas a una distribucion normat.

CMD = Cuadrados medios del denominador.

Resultados del analisis de varianza en el que se analiza el efecto de los factores poblacion,
sexo y tratamiento sobre el peso de las semillas por fruto, en plantas hembras y hermafroditas
en cuatro poblaciones de P. pringlei. R? ajustada = 0.6736.

Cuadrados  Grados de F P

Fuentes de variacion CMD Medios (CM) libertad  F=CM/CMD

Poblacion 1.48x 10 e-6 0.00001 3 8.9991 0.0000
Sexo 1.47x 10 e-6 0.00002 1 12.1209 0.0006
Poblacion x Sexo 1.48x 10 e-6 561x10e-7 3 0.3792 0.7682
Planta [Poblacion, Sexo] 4.82x 10e-7 1.73x10e-6 139 3.5826 0.0000
Tratamiento 482x10e-7 156x 10e-B 1 3.2398 0.0750
Tratamiento x Poblacion 482x10e-7 2.18x10e8 3 45176 0.0052
Tratamiento x Sexo 482x10e-7 1.04x10e-b 1 2.1665 0.1444
Tratamiento x Sexo x Poblacién 482x10e-7 2.44x10e-8 3 0.0507 0.9848

La transformacion Box Cox indico que para el peso de las semillas, lo mejor era no transformar los datos para
que su distribucién se acercara mas a una distribucion normal. CMD = Cuadrados medios del denominador.
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Resultados del onalisis de varianza en el que se analiza el efecto de los factores
poblacién, sexo y tratamiento sobre la proporcion de flores transformadas en frutos
(frutosfflores), en plantas hermafroditas en cuatro poblaciones de P. pringlei..

R? ajustada = 0.4112

Cuadrados  Grados de F F
Fuentes de variacion CMD Medios (CM) libertad F=CM/CMD
Poblacion 0.0762 0.10168 3 1.3344 0.2695
Tratamiento 0.03362 0.35784 1 10.6442 0.0017
Planta [Poblacién] 0.03362 0.0762 76 2.2667 0.0002
Tratamiento x Poblacion 0.03362 0.0233 3 0.6929 0.5592

La transformacion Box Cox indicé que la mejor transformacion fue (Frutos/Flores)+ (0.1 exp -0.2) -1
/-1.0395042 para que su distribucion se acercara mas a una distribucion normal.
CMD = Cuadradosmedios del denominador.

Resultados del analisis de varianza en el que se analiza el efecto de los factores
poblacién, sexo y tratamiento sobre el numero de semillas maduras producidas por
fruto, en plantas hermafroditas en cuatro poblaciones de P. pringlei.

R? ajustada = 0.7189.

Cuadrados  Grados de F P
Fuentes de variacion CMD Medios (CM) libetad F=CM/CMD
Poblaciéon 148910 395666 3 2.6571 0.0585
Tratamiento 48204 .1 399.628 1 0.0083 0.0928
Planta [Poblacidn] 48204 1 179192 43 3.7174 0.0040
Tratamiento x Poblacion 48204 .1 85269.9 3 1.7689 0.1962

La transformacién Box Cox indico que ta mejor transformacion fue (# de semillas exp 1.2) -1/
482495079 para que su distribucion se acercara mas a una distribucion normal.

Resultados del analisis de varianza en el que se analiza el efecto de los factores poblacién,
sexo y tratamiento sobre el peso de las semillas producidas por fruto, en plantas
hermafroditas en cuatro poblaciones de P. pringlei. R? ajustada = 0.7931.

Cuadrados  (Grados de F P
Fuentes de variacién CMD Medios {CM) libetad F=CM/CMD
Poblacion 15x10e6 2.36x10e-6 3 2769 0.0518
Tratamiento ' 501x 10 e-7 1.28x10e-8 1 0.0629 0.8054
Ptanta [Poblacién) 501x10e-8 1.05x10e-6 43 5.1361 0.0006
Tratamiento x Poblacién 5.01x 10e-9 212 x 10 e-7 3 1.0375 0.4044

i a transformacion Box Cox indico que la mejor transformacion fue (peso de semillas exp 1.8) -1 / 0.02435873
para que su distribucién se acercara mas a una distribucion normal.




APENDICE C

85

Cuadro comparativo de la adecuacion*, media y error estandar entre los tratamientos de

polinizacién de hembras y hermafroditas para cuatro poblaciones de P. pringlei.

Entrecruza Entrecruza Control Control
hembras hermafroditas  hembras hermafroditas
Adecuacion Adecuacion Adecuacion Adecuacién

El Sahuaral 0.196163 0.1846 0.338623 0.04394

Error Std 0.04312 0.0516 0.0293 0.03097

N 12 9 19 17

t= 0.3349 6.935

P= 0.7385b 0.0000 a

San Nicolas 0.2762 0.2234 0.1862 0.1411
|Error Std 0.0333 0.0478 0.0316 0.03407

N 17 10 18 15

t= 31 0.2669

P= 0.0026 a 0.7201 b

El Sacrificio 0.2444 0.2209 0.23583 0.2097

Error Std 0.0368 0.0447 0.0285 0.0309

N 15 11 20 17

t= 1.301 0.608

P= 0.1967 b 0.5445 b

San Gabriel 0.2505 0.2684 0.1826 0.0994

Error Std 0.0300 0.0558 0.0300 0.0309

N 19 8 19 17

t= 0.685 1.736

P= 0.488% h 0.0860 b

a muestra diferencias significativas entre los tratamientos (P< 0.05); b muestra diferencias
estadisticas no significativas entre tratamientos (P> 0.05). * Adecuacién = Numero de frutos
de la muestra x Numero promedio de semillas por fruto x Peso promedio de semillas.
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Cuadro comparativo de la eficiencia reproductiva (Frutos / Flores), media y error estandar entre
los tratamientos de polinizacion de hembras y hermafroditas para cuatro poblaciones de P.

pringlei.

Entrecruza Entrecruza Control Control

hembras hermafroditas hembras hermafroditas
Frutos / Flores Frutos / Flores Frutos /.Flores Frutos / Flores
(%) {%} (%) (%)

£l Sahuaral 32.45 21.25 57.5 16.25
Error Std 0.06568 0.06354 0.07716 0.04892
N 80 80 80 80
t= 2.194 6.712
P= 0.0297 a 0.0000 a
San Nicolas 70.25 35 63 32.5
Error Std (0.06193 0.08584 0.05842 0.08331
N 80 80 80 80
t= 5.884 5.534
P= 0.0000 a 0.0000 a
El Sacrificio 56.15 41.45 65.3 45.75
Error Std 0.07554 0.07903 0.06674 0.08939
N 80 80 80 80
t= 2.485 3.516
P= 0.014a 0.0006 a
San Gabriel 7275 417 56.45 32.45
Error Std 0.06771 0.0982 0.07723 0.069869
N 80 80 80 80
t= 5.437 3723
P= 0.0000 a 0.0003 a

a: muestra diferencias significativas entre los tratamientos (P < 0.05).
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Cuadro comparativo del numero de semillas producidas por fruto, media y error estandar
entre los tratamientos de polinizacién de hembras y hermafroditas para cuatro poblaciones

de P. pringlei. (No se justificé ningun contraste pues la interaccién Tratamiento x Sexo x Pobiacion no fue
significativa. Remitirse al Apéndice B).

Entrecruza Entrecruza Control Control
hembras hermafroditas  hembras hermafroditas

# semillas # semillas # semillas # semillas
El Sahuaral 1301.46 1370 1370 1446.06
Error Std 86.612 112.15 85.6 109.47
N 13 9 19 17
San Nicolas 1156.41 1233.27 1048.05 1242.71
Error Std 91.828 135.61 91.808 129.74
N 17 11 19 17
El Sacrificio 1238.13 1207.73 1025.55 1313
Error Std 87.944 75.086 75.086 106.32
N 15 11 20 17
San Gabriel 1234.05 1101 1059.58 982.71
Error Std 88.634 115.87 §2.04 136.51

AN 19 10 19 17

Cuadro comparativo del peso de las semillas producidas por fruto, media y error estandar entre los -
tratamientos de polinizacion de hembras (Hem) y hermafroditas (Her) para cuatro poblaciones de P.

pringlei. (No se justificé ningun contraste pues la interaccion Tratamiento x Sexo x Poblacion no fue significativa. Remitirse
al Apéndice B).

Entrecruza Hem Entrecruza Her Control Hem Control Her
Peso semillas (g) Peso semillas {g) Peso semillas (g) Peso semillas (g)
El Sahuaral 0.006355 0.00576 0.00612 0.005332
Error Std 0.00018 0.00027 0.0002 0.00028
N 13 9 19 17
San Nicolas 0.00522 0.005218 0.005391 0.004567
Error Std 0.00027 0.00036 0.00026 0.00037
N 17 11 19 17
El Sacrificio 0.005078 0.004685 0.005367 0.004496
Error Std 0.00029 0.00025 0.00024 0.00026
N 15 " 20 17
San Gabriel 0.004304 0.004343 0.005211 0.004698
Error Std 0.00012 0.00016 0.00028 0.00043
N iG 10 19 17
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Cuadro comparativo de 1a eficiencia reproductiva (Frutos / Flores), media y error estandar
entre los tratamientos de polinizaciéon de los hermafroditas para cuatro poblaciones de P.

pringlei. (No se justificé ningiin contraste pues la interaccion Tratamiento x  Poblacién no fue significativa.
Remitirse al Apéndice B).

Autopolinizacidn Entrecruzamiento
Frutos / Flores Frutos / Flores

El Sahuaral 0.1375 0.2125
Error Std 0.0528 0.06354

N 20 20

San Nicolas 0.275 035
Error Std 0.07885 0.08584

N 20 20

El Sacrificio 0.275 0.4145
Error Std 0.07456 0.07903

N 20 20

San Gabrie! 0.135 0.417
Error Std 0.06125 0.0982

N 20 20

Cuadro comparativo del nimero de semillas producido por fruto, media y error estandar
entre los tratamientos de polinizacion de los hermafroditas para cuatro poblaciones de P.

pringlei. (No se justificé ningtn contraste pues la interaccién Tratamiento x Poblacién no fue significativa.
Remitirse al Apéndice B).

Autopolinizacion Entrecruzamiento
# semillas # Semillas

El Sahuaral 1437.25 1594.78
Error Std 261.17 112.15
N 4 9
San Nicolas 876.88 1233.27
Error Std 172.7 135.61
N 8 11
El Sacrificio 1247 1207.73
Error Std 71.87 114.26
N 7 11
San Gabriel 1086.33 1101
Error Std 89.91 115.87
N 6 10
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Cuadro comparativo del peso de las semillas producidas por fruto (g}, media y error estandar
entre los tratamientos de polinizacion de los hermafroditas para cuatro poblaciones de P.
pringlei. (No se justificé ningin contraste pues la interaccion Tratamiento x Poblacion no fue significativa.
Remitirse a! Apéndice C).

Autopolinizacion Entrecruzamiento
Peso semillas (g) Peso semillas (g)
Sahuaral 0.005029 0.00576
Error Std 0.00037 0.00027
N 4 9
San Nicolas 0.004459 0.005218
Error Std 0.00056 0.00036
N 8 11
Sacrificio 0.004622 (.004685
Error Std 0.0002 0.00025
N 7 11
San Gabriel 0.004671 0.004343
Error Std 0.00027 0.00016
N 6 10
A TESIS NO SALE
LIOTE




	Portada
	Índice
	Resumen
	Introducción
	Hipòtesis de la Abundancia del Polinizador Nocturno
	Objetivos
	Resultados
	Discusión
	Conclusiones
	Bibliografía
	Apéndice

